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I. Einleitung. 

Die Humuschemie hat in der jüngsten Zeit bedeutende Fortschritte 
in der Kennzeichnung und quantitativen Erfassung der Humusformen 
gemacht. Es erschien daher dringend wünschenswert, zu prüfen, wie- 
weit die hierbei entwickelten Methoden und Ergebnisse auch den 
Mooruntersuchungen des pollenanalytisch und stratigraphisch arbeiten- 
den Botanikers und Geologen nutzbar zu machen sind. In Gemein- 
schaft mit S. SCHNEIDER (1940) glaube ich unlängst bereits gezeigt 
zu haben, daß dabei in der Tat wesentliche Gesichtspunkte für die 
Beurteilung moorgeschichtlicher Fragen gewonnen werden können. 

Daß eine einwandfreie zahlenmäßige Erfassung des Zersetzungs- 
zustandes der aufeinanderfolgenden Torfschichten nicht nur für die 
praktischen Fragen des Torftechnikers und des Landwirts von Be- 
deutung ist, bedarf keiner Erläuterung — bietet doch der Zersetzungs- 
zustand eines Torfes neben seiner pflanzlichen Zusammensetzung eine 
wichtige Handhabe zur Rekonstruktion der zugeordneten Vegetations- 
bedingungen und mithin moor- und klimageschichtlicher Fragen. Der 
Moorbotaniker bedient sich hierbei bis heute fast ausschließlich der 
Faustmethode nach v. Post (1924). Anschließend an die uralte Ge- 
pflogenheit des Torfbauern, durch Quetschen in der Hand zu prüfen, 
ob ein Torf ‚reif‘ ist oder nicht, wird die stufenweise Zerstörung der 
Pflanzenstruktur und der Anteil an amorphen Humusmassen durch 
eine 10teilige Skala zum Ausdruck gebracht. Das Verfahren ist höchst 
einfach und wird als rasch orientierende Feldmethode, als welche es 
auch kaum zu ersetzen ist, immer seine Bedeutung behalten. Indessen 
ist es auf grobsinnliche Wahrnehmung gegründet und unterliegt einer 
ziemlich breiten Schwankung der individuellen Beurteilung; auch ist 
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2 FRITZ OVERBECK: 
es oft schwer, Torfe verschiedener Dichte oder verschieden starker 
Austrocknung miteinander zu vergleichen, und schlieBlich vermag es 
auch nichts auszusagen über den Charakter der vorliegenden Humus- 
formen. Das ist aber unter Umständen sehr wesentlich. 

Wir berichteten bisher über die Erfahrungen an 10 Hochmoorprofilen 
aus Niedersachsen, für die die Faustmethode mit anderen Unter- 
suchungsmethoden, und zwar mit dem Acetylbromidverfahren und mit 
der kolorimetrischen Bestimmung verglichen wurde (OVERBECK und 
SCHNEIDER, 1940). Heute können jene Angaben beträchtlich erweitert 
werden. 

Das von SPRINGER ausgearbeitete Acetylbromidverfahren gründet 
sich auf den Befund von KARREr und BoDvIngG-WIGER, daß sich die 
„echten Humusstoffe in Acetylbromid als unlöslich erweisen, während 
andererseits die unzersetzte Pflanzsubstanz und ferner auch Zwischen- 
produkte des Humifizierungsvorganges in Lösung gebracht werden. 
Als Maß der Zersetzung gibt SPRINGER den prozentischen Anteil des 
Humuskohlenstoffs vom Kohlenstoff der gesamten organischen Sub- 
stanz an. Der Zersetzungsgrad ist also: 


en Ch. 
Z.G. — = 100, 


wobei C; den Gesamtkohlenstoff, C, den Kohlenstoff der in Acetyl- 
bromid unlöslichen echten Humusstoffe darstellt. Bei so aschearmen 
Humusbildungen wie Hochmoortorfen kann unter Vereinfachung des 
Analysenganges der Zersetzungsgrad auch nach dem Ausdruck ermittelt 


werden: 

Echte Humusstoffe (Glühverlust) 
Organische Substanz 

In der vorliegenden Arbeit ist nur von aschearmen Hochmoortorfen 

die Rede. 

Gegenüber dem verhältnismäßig langwierigen und kostspieligen 
Acetylbromidverfahren bietet die kolorimetrische Bestimmung den großen 
Vorteil der ungemein raschen und leichten Durchführbarkeit. Bedenkt 
man den beträchtlichen Zeitaufwand, den die pollenanalytische Unter- 
suchung nur einer einzigen Torfprobe erfordern kann, so macht es 
wirklich wenig weitere Mühe aus, auch kolorimetrisch das Maß der 
Humifizierung zu bestimmen. 

Das Acetylbromidverfahren und die kolorimetrische Humusbestim- 
mung erfassen indessen verschiedenartige und nicht ohne weiteres 
miteinander zu vergleichende Größen. Die kolorimetrische Bestimmung 
geht aus von der dunklen Färbung von Humusstoffen in Alkaliex- 
trakten. — Solche Extrakte enthalten aber nicht nur die ‚echten‘ 
Humusstoffe, sondern außerdem auch Zwischenprodukte des Humi- 
fizierungsvorgangs (Humoligninsäure, Hymatomelansäure), auch können 





Z.G. = - 100. 
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in gewissem Grade noch unzersetzte Pflanzenstoffe an der Färbung 
beteiligt sein. Hierin liegt also ein wesentlicher Unterschied gegenüber 
der schärferen Erfassung der echten Humusstoffe mittels Acetylbromid. 

Angesichts dieser Tatsache ist es natürlich notwendig, klar um- 
grenzte Begriffe hinsichtlich der durch beide Methoden ermittelten 
Werte anzuwenden. Während mittels Acetylbromid der ,,Zersetzungs- 
grad‘‘ (Z.G.) bestimmt wird, erfassen wir durch die kolorimetrische 
Methode die Humifizierung und geben mit SPRINGER durch die ,, Humi- 
fizierungszahl‘‘ (H.Z.) den Prozentgehalt. der organischen Substanz an 
alkaliléslichen, färbenden Stoffen an, die auf der Basis eines Standard- 
präparates („Huminsäure Merck‘) kolorimetrisch bestimmt werden. 
Ferner sei die Bezeichnung ‚‚Humositätsgrad‘‘ (H) zur Kennzeichnung 
der mit der Faustmethode nach v. Post ermittelten Werte beibehalten. 


Die Untersuchungen über Torfzersetzung von OVERBECK und 
SCHNEIDER (1940) an Hochmooren des niedersächsischen Flachlandes 
befaßten sich in erster Linie mit dem Problem des WEBERschen Grenz- 
horizontes, der den dunklen, stark humifizierten Älteren Sphagnum- 
torf von einem hellen, nur schwach zersetzten Jüngeren Sphagnum- 
torf trennt!. Die auffallende Gliederung der Hochmoorablagerungen 
in diese beiden in ihrer pflanzlichen Zusammensetzung ziemlich ähn- 
lichen, in ihrer sonstigen Beschaffenheit aber so verschiedenen ombro- 
genen Torfarten hat bei der Entwicklung unserer Vorstellungen vom 
Klimawandel der Nacheiszeit eine wichtige Rolle gespielt. Immer 
wieder hat der ,,Grenzhorizont“ im Brennpunkt der Diskussion ge- 
standen, wobei sich hinsichtlich seiner Entstehung bis heute noch nicht 
alle Widersprüche und Zweifel haben tilgen lassen. 


C. A. WEBER hatte bekanntlich die Auffassung vertreten (zuletzt 
noch 1930), daß der Ältere Sphagnumtorf während seiner Ablagerung 
eine ähnliche Beschaffenheit gehabt habe, wie sie gegenwärtig der 


1 Es ist vielleicht nicht überflüssig, noch einmal darauf hinzuweisen, daß 
unter dem ,,Grenzhorizont‘‘, de: Definition von C. A. WEBER folgend, keine Torf- 
schicht, sondern eben nur der Kontakt zwischen den beiden ombrogenen Torf- 
arten zu verstehen ist. Zweckmäßig folgt man auch darin dem später von WEBER 
(1926) geübten Brauch, daß man ,,Jüngerer Sphagnumtorf‘ und ,,Alterer Sphag- 
numtorf‘‘ (anstatt jüngerer und älterer Sphagnumtorf) schreibt, um hiermit ganz 
bestimmte stratigraphische Begriffe zu kennzeichnen. Gross (1930, 1933) hat 
kritisch dargelegt, wie verwirrend die Bezeichnung ‚‚Grenzhorizont‘‘ oder gar 
„WeBeErscher Grenzhorizont‘‘ für die verschiedenartigsten Kontakte und Torf- 
schichten oftmals in der Literatur gehandhabt worden ist. Nicht immer konsequent 
ist auch der von WEBER geprägte Begriff ,,Grenztorf‘‘ verwandt worden. Moos- 
reste sind in ihm nur wenig und meist in stark verwittertem Zustand enthalten, 
während er in hohem Maße durch Eriophorum vaginatum und Heidesträucher 
gebildet wird. Soweit sie vorhanden ist, gehört diese in ihrer Grundmasse oft 
erdig verwitterte Schicht genetisch dem Älteren Sphagnumtorf an; der Grenz- 
horizont bildet also ihren obersten Abschluß. 


1* 
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Jüngere Sphagnumtorf besitzt. Erst nachträglich, und zwar während 
einer säkularen Trockenperiode, die nrindestens 1000 Jahre lang das 
Hochmoorwachstum unterbrochen habe, sollte der Ältere Sphagnum- 
torf seine hohe Humifizierung erreicht haben, indem die Verwitterung 
von der damaligen Oberfläche her allmählich immer mehr gegen die 
Tiefe vorrückte. Wrsrrs Theorie, die mit der Annahme einer lang- 
dauernden und ausgeprägten Trockenperiode während der Bronzezeit 
verknüpft war, gewann einen weitgehenden Einfluß auf pflanzen- 
geographische wie urgeschichtliche Vorstellungen. Zwar hatte v. Post 
schon 1912 der Auffassung WEBERs insofern nicht beipflichten können, 
als er sich für eine primäre Zersetzung des Älteren Sphagnumtorfs 
aussprach — wenigstens soweit es südschwedische Verhältnisse betraf. 
In Deutschland aber setzte sich doch erst mit den Arbeiten von Gross 
(1930), SCHRÖDER (1930), OVERBECK und ScumitTz (1931) und anderen 
die Vorstellung durch, daß Älterer und Jüngerer Sphagnumtorf während 
ihrer Entstehung ganz verschiedenartigen klimatisch bedingten Moor- 
typen angehört haben und daß sich in der älteren Hochmoorzeit ein 
von vornherein stark zersetzter und nur langsam gewachsener Bleich- 
moostorf ablagerte. Solche Einsicht war vor allem die Frucht der 
in immer reicherem Maße angewandten pollenanalytischen Methode 
zur Erforschung der Waldgeschichte. Diese hatte ergeben, daß sich 
eben um die Grenzhorizontzeit in Mitteleuropa die Massenausbreitung 
atlantisch getönter Bäume, nämlich der Buche und der Tanne, vollzog 
bzw. ungestört ihren Fortgang nahm. Fast immer — so zeigte sich — 
gleiten die Pollenkurven unserer Waldbäume ohne Sprunghaftigkeit 
in stetiger Entwicklung vom Älteren in den Jüngeren Sphagnumtorf 
hinüber. Auch ergaben sich in Niedersachsen weder Anzeichen stärkerer 
Pollenzersetzung noch besonderer Pollendichte am Grenzhorizont, wie 
man es im Rahmen der WEBERschen Theorie hätte erwarten können 
(OVERBECK und ScHMITz, 1931), so daß die Annahme einer ausgeprägten 
säkularen Trockenperiode und einer mindestens tausendjährigen Unter- 
brechung des Moorwachstums ebensowenig mehr aufrechtzuerhalten 
war, wie die Theorie der sekundären Umwandlung des Älteren Sphagnum- 
torfes. Im übrigen hätte man auch erwarten dürfen, daß die Aus- 
wirkungen einer säkularen Trockenperiode — falls eine solche bestanden 
hätte — sich stratigraphisch besonders deutlich im kontinentaleren 
Osten der ombrogenen Moorregion abgezeichnet hätten. Wie Gross 
(1930, 1933) in diesem Zusammenhang auseinandersetzt, müßten dort 
ein besonders deutlicher Grenzhorizont und ein typischer Älterer 
Sphagnumtorf anzutreffen sein. Das trifft aber durchaus nicht zu; 
die stratigraphische Zweigliederung des Sphagnumtorfs fehlt hier. 
Für den schon primär verschiedenartigen Charakter der beiden 
ombrogenen Torfarten ergab sich das richtige Verständnis im Zusammen- 
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hang mit dem Nachweis jener beiden großen Klimaabschnitte, die 
als postglaziale Wärmezeit und Nachwärmezeit aufeinanderfolgen. 
Während der wärmezeitliche Moortypus des Älteren Sphagnumtorfs 
bei lebhafter Torfzersetzung einen nur langsamen Zuwachs erfuhr 
und ein verhältnismäßig hoher und bankweiser Gehalt an Wollgras 
und oft auch an Heidekraut auf ein häufiges Vorkommen von Still- 
standskomplexen hindeuten, ist der Sphagnumtorf der bis heute an- 
dauernden Nachwärmezeit durch einen raschwüchsigen Hochmoor- 
typus gebildet worden, in dem die Torfzersetzung nur sehr träge ver- 
lief und verläuft. 

Die vegetationsgeschichtlichen Befunde zeigen aber auch, daß der 
Übergang von der Wärmezeit zur Nachwärmezeit kein unvermittelter 
gewesen sein kann. Vor allem Gross (1930) hat dargelegt, wie der 
letzte Abschnitt der Wärmezeit bereits als Phase einer Klimaver- 
schlechterung mit Rückgang der Temperatur zu werten ist. Der auf- 
fallende Rückgang der Hasel und des Eichenmischwaldes während 
der Bronzezeit zugleich mit der einsetzenden Massenausbreitung der 
Buche, sind hierfür die bezeichnendsten Merkmale. Wenn nun aber 
die waldgeschichtliche Entwicklung um die Wende der Wärmezeit zur 
Nachwärmezeit der Ausdruck eines allmählichen, wahrscheinlich im 
Laufe von mehr als 1000 Jahren sich vollziehenden Klimawandels ist, 
so war es demgegenüber immer etwas befremdlich, daß der moor- 
stratigraphische Ausdruck dieses selben Klimawandels, d.h. der Um- 
schlag des wärmezeitlichen in den nachwärmezeitlichen Hochmoor- 
typus sich so unvermittelt schroff dokumentiert zu haben schien. 
Wenigstens für die Hochmoorgebiete des nordwestdeutschen Flach- 
landes gilt, daß in der Literatur ein allermeist scharf ausgeprägter 
Kontakt zwischen dem Älteren und dem Jüngeren Sphagnumtorf in 
Betracht gezogen wird, den C. A. WEBER selber (in H. A. WEBER, 
1918, S. 257) sogar als ,,haarscharfe Grenze‘ bezeichnet. — GewiB, 
es lassen sich vielleicht auch hierfür Erklärungen konstruieren, die 
mit den Erfahrungen der Waldgeschichte in Einklang zu bringen sind. 
Aber zusammen mit SCHNEIDER (1940) konnte ich dann zeigen, daß 
die allgemeine Auffassung von der scharfen Markierung des Grenz- 
horizontes in Niedersachsen gar nicht einmal zu Recht besteht, daß 
vielmehr in allen bisher untersuchten Fällen durchaus vermittelnde 
Übergänge zwischen den beiden Hochmoortorfen vorhanden sind, und 
zwar auch dann, wenn es der bloße Augenschein an der Stichwand 
gar nicht vermuten läßt. Dies ergab sich vor allem an Hand unserer 
kolorimetrischen Bestimmungen, durch die viel feinere Abstufungen in 
der Humifizierung zutage traten, als sie die grobsinnlich wahrnehm- 
baren äußeren Merkmale der Torfschichten überhaupt erkennen ließen. 
Das Maximum der Humifizierungszahl oder des Extinktionskoeffizienten 
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lag niemals unmittelbar an der Oberkante des Älteren Sphagnum- 
torfs, sondern stets in einigem Abstand unterhalb jener Profilstufe, 
die das Auge als „‚Grenzhorizont‘‘ anzusprechen geneigt war. Es waren 
Befunde, die uns selber (OVERBECK und SCHNEIDER) zunächst über- 
raschten!. Ausgehend von der Vorstellung, daß in einem wachsenden 




















Abb. 1. Lage der untersuchten Profile in Niedersachsen. 1 Großes Moor bei Gifhorn; 

2 Pietzmoor; 3 Ekelmoor; 4 Bultmoor; 5 Hellweger Moor P; 6 Hellweger Moor; ? Dahl- 

dorf; 8 Bornreihe; 9 Niedersandhausen I und 11; 10 Hahnenknooper Moor; 11 Holler 
Moor; 12 Petersfehn; 13 Walle; 14 Wietingsmoor; 15 Nettelstedter Moor. 


Hochmoor der Humifizierungsgrad eng zusammenhängt mit der Ge- 
schwindigkeit des Torfzuwachses, sprachen wir die Vermutung aus, 


1 ARND, SIEMERS und HOFFMANN untersuchten bereits 1933 ein lückenloses 
Hochmoorprofil aus dem Teufelsmoor bei Bremen; sie wandten hierbei vergleichs- 
weise drei Methoden an: Die kolorimetrische Bestimmung der Humifizierung 
nach ODÉN; die Bestimmung des Zersetzungsgrades auf Grund der im Torf vor- 
handenen Polysaccharide nach KEPPELER; die Ermittlung der Restzellulose 
nach KoMAREwskY. Nach allen drei Verfahren stehen die Befunde mit unseren 
eigenen Erfahrungen im Einklang. 

Wie unter dem Eindruck der Theorie von C. A. WEBER das tatsächliche Bild 
des Grenzhorizontes eine gewisse Verzeichnung erfahren konnte, ist an anderer 
Stelle dargelegt (OVERBECK und SCHNEIDER, 1940, S.373). Immerhin finden 
sich auch in der früheren Literatur Darstellungen, die einen mehr fließenden 
Übergang von Älteren zum Jüngeren Sphagnumtorf zum Ausdruck bringen: 
„Er vollzieht sich gewöhnlich in einer Schicht von nicht mehr als 10—40 cm 
Stärke. In dieser Schicht findet man stark- und schwachzersetzte Moostorfpartien 
im Wechsel‘ (Worrr, 1930). 
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daß der Ältere Sphagnumtorf gegen den Abschluß seiner Entwicklung 
eine gewisse Beschleunigung des Wachstums erfuhr, die das nach- 
folgende rasche Wachstum des Jüngeren Sphagnumtorfs nicht mehr 
ganz unvermittelt eintreten ließ. Damit sollte allerdings nicht in Ab- 
rede gestellt sein, daß der Grenzhorizont selber in manchen Fällen 
doch einer kurzfristigen Unterbrechung des Moorwachstums entsprechen 
kann, denn hierfür liegen gewichtige Anzeichen vor. — Wir sprachen 
unsere Folgerung, nach der die allmähliche Klimaverschlechterung am 
Ende der älteren Hochmoorzeit nun auch stratigraphisch zum Ausdruck 
kommen würde, im übrigen mit dem Vorbehalt aus, daß sie noch 
weiterer Prüfung bedürftig sei. Solche Prüfung an erweitertem Material 
ist mit den vorliegenden Untersuchungen beabsichtigt. — Über die 
Lage derin Niedersachsen untersuchten Profile unterrichtet die Abb. 1. — 
Zur Kennzeichnung der Stratigraphie wurden Abkürzungen und Zahlen 
benutzt, die sich am Schluß dieser Arbeit auf S, 55 erläutert finden. 


II. Zur kolorimetrischen Bestimmung der Humifizierung. 


a) Das Arbeitsverfahren. 

Eine eingehende Darlegung der theoretischen Grundlagen des Ver- 
fahrens ist hier nicht beabsichtigt; es muß auf die Spezialliteratur 
verwiesen werden, wie sie in zusammenfassenden Darstellungen bei 
Souvcı (1938) und SPRINGER (1938, 1940) angeführt ist. 


Wie schon bei den Untersuchungen von OVERBECK und SCHNEIDER (1940) 
wurde auch diesmal nach folgenäem Arbeitsgang verfahren: Die Torfprobe wurde 
nach grober Zerkleinerung und Vortrocknung möglichst fein vermahlen, wozu 
eine Scheibenmühle mit Spezialscheiben für staubfeine Mahlung der Firma Hugers- 
hoff, Leipzig, benutzt wurde. (Auch eine feine Kaffeemühle kann benutzt werden.) 
Weil das Ausgangsmaterial nur selten von ganz gleichmäßiger Beschaffenheit 
ist, wurden hierbei mindestens 100 g lufttrockenen Torfes vermahlen, um gute 
Mischproben zu erhalten!. Nach weiterer Trocknung bei 95° wurden 0,2g des 
Torfpulvers in einen 200-cem-MeBkolben gegeben, mit 100 cem 0,5% NaOH 
versetzt und eine Stunde lang vorsichtig in schwachem Sieden erhalten. (Bei 
unseren reinen Hochmoortorfen haben wir davon abgesehen, das Material zuvor 
mit verdünnter Salzsäure zu behandeln, wie es bei aschenreicheren Böden zur 
Zersetzung der Humate erforderlich wird.) Nach Abkühlung wurde mit destil- 
liertem Wasser auf 200 ccm aufgefüllt und gut durchgeschüttelt. Es befanden sich 
also 1g Torf im Liter-Extrakt. — Nun wurde ein kleiner Teil des Extraktes 


1 Wir haben uns bisher nur an solche Moorprofile gehalten, deren Proben 
mit dem Spaten gegraben oder an vorhandenen Aufschlüssen herausgestochen 
wurden. Dabei standen meist Torfsäulen von etwa 8x8 cm Querschnittsfläche 
zur Verfügung. Natürlich ließe sich das Verfahren auch für die Untersuchung 
von dünneren Bohrkernen abwandeln, wie sie die DAcHnowskY-Sonde oder der 
s:hwedische Kammerbohrer (H1tLER-Bohrer) liefern. Die grundsätzlichen Schwie- 
rigkeiten, die einer eingehenden stratigraphischen Untersuchung bei solchen Bohr- 
proben zumeist entgegenstehen, gelten dann aber natürlich auch für die kolori- 
metrische Bestimmung der Humifizierung. 
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filtriert (Filter Nr. 589% von Schleicher & Schüll), worauf das Filtrat sogleich 
zur kolorimetrischen Untersuchung gelangte. Auf genaue Einhaltung stets gleicher 
Zeitdauer des ganzen Arbeitsgangs wurde Bedacht genommen. Daß nach Her- 
stellung der Alkaliauszüge ohne Verzug das Kolorimetrieren erfolgt, ist deswegen 
von Bedeutung, weil unter dem Eihfluß der Hydroxylionen in Abhängigkeit 
von der Zeit eine Verminderung der Farbintensität eintritt; obschon diese in 
Anbetracht der schwachen NaOH-Konzentration und im Rahmen der Unter- 
suchungsdauer sehr gering bleibt. — Zum Kolorimetrieren diente das PULFRICE- 
Stufenphotometer von Zeiß, unter Vorschaltung des auch von SPRINGER benutzten 
Spektralfilters ,,S 57‘ (F 5, gelb); für jede Lösung wurde als Mittelwert aus 
10 Ablesungen der Extinktionskoeffizient k angegeben. 

Zunächst sei über einige Erfahrungen zur Anwendung der Methode 


für unsere Zwecke berichtet. 


b) Über den Einfluß rezenten Pflanzenmaterials auf die Färbung 
der Laugenextrakte. 

Mehrfach wird in der Literatur auf eine gewisse Fehlerquelle ver- 
wiesen, die darin liegt, daß neben den Humusstoffen und den Zwischen- 
produkten der Humifizierung unter Umständen auch unzersetzte 
Pflanzenstoffe und ihre Umwandlungsprodukte an der Färbung der 
Alkaliextrakte beteiligt sein können (Souct, 1938). — Um zu prüfen 
wieweit bei unsern Hochmoortorfen solche Färbungen die Ergebnisse 
stören können, wurde Material aus rezenten Moosrasen nach dem oben 
beschriebenen Verfahren genau so wie Torf aufbereitet und kolori- 
metriert. Es ergaben sich folgende Werte des Extinktionskoeffizienten 
(k) nach steigender Größe geordnet: 


20.9. 1943 k 
Sphagnum cuspidatum . .......... 0,0720 
Sphagnum magellanicum . . . . . . . . . . 0,0888 
Leucobryum glaucum . . . . . . . . . . . 0,1260 
Sphagnum rubellum . . . . . . . . . . . . 0,1381 
Sphagnum papillosum . . . . . . . . . . . 0,1657 
Se NS... > à à oo s he 0,2387 
Polytrichum commune . . . . . . . . . . . 0,3834 


Bemerkenswert ist, daB in der Abstufung des Extinktionskoeffi- 
zienten die mehr oder weniger starke Dunkelfärbung zum Ausdruck 
kommt, die auch die Moosrasen als solche — vor allem in trockenem 
Zustande — dem Auge bieten. Sphagnum cuspidatum erscheint dann 
besonders hell, auch Sphagnum magellanicum verhält sich ähnlich, 
während Sphagnum fuscum mit seinen brauen Tönen auch den dunkel- 
sten Typus der genannten Sphagnen darstellt. — Polytrichum commune 
mit den braunfilzigen dunklen Stämmchen gibt aber noch wesentlich 
dunklere Alkaliextrakte. 

Als ein weiteres Beispiel seien Zahlen für einen rezenten Molinia- 
Bulten genannt, und zwar für verschiedene Tiefenstufen unter der 
Bultoberfläche. Der Horst baute sich aus so dicht aneinander liegenden 
Bestockungstrieben und Wurzeln von Molinia coerulea auf, daß für die 
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drei oberen Proben kaum anderes Material als eben diese noch völlig 
unzersetzten Halmbasen und Wurzeln zur Vermahlung kamen. In den 
nach unten folgenden beiden Proben traten zunächst in geringer Menge, 
in der untersten aber in stärkerem Maße humose Partikel zur rezenten 
Pflanzensubstanz hinzu : Hier lag bereits der Übergang zu einem ,, Wurzel- 
verdrangungstorf (Abb. 2). 

23.9.1943 k-Werte innerhalb 
eines Molinia-Bulten : 



































Tiefe cm k = 
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VE ce apis. ee st 0,1957 01 02 03 34 05 
| . ae ee ee 0,2420 Abb. 2. 

| SS A eee 0,2772 k-Werte innerhalb eines Molinia-Bulten. 
DD soit 6 SRG 0,4545 


Recht kraftig gefärbte Alkaliausziige erhält man von rezentem 
Ericaceen-Material : 


31. 5. 1944 k 
Calluna vulgaris, beblätterte dünne Zweige . 0,7750 
Calluna vulgaris, Wurzeln . . . . . . . . . 0,7850 
Andromeda polifolia, beblätterte Zweige . . . 0,8735 


Was besagen nun die an rezenter Pflanzensubstanz gewonnenen Ex- 
tinktionskoeffizienten in ihrem Verhältnis zu solchen, wie sie Hoch- 
moortorfe liefern ? Eine gute Beurteilungsmöglichkeit bietet sich an 
Hand der Abb. 12 (S. 34); diese gibt einen Überblick über die Größe 
der Extinktionskoeffizienten für Hochmoortorfe aller Humifizierungs- 
stufen auf Grund unserer bisherigen Erfahrungen. Die k-Werte von fast 
300 Proben umfassen hier die Skala von etwa 0,36—2,2; im übrigen sind 
sie in Gruppen angeordnet, und zwar derart, daß in einer Horizontal- 
spalte jeweils diejenigen Torfproben verzeichnet stehen, für die vor der 
Aufarbeitung am grubenfrischen Material der gleiche Humositätsgrad 
(H) nach der Faustmethode von Posts geschätzt wurde!. 

Es zeigt sich, daß die erhaltenen k-Werte von rezentem Sphagnum 
cuspidatum, Sphagnum magellanicum, Leucobryum glaucum, Sphagnum 
rubellum und Sphagnum papillosum noch weit hinter solchen zurück- 
bleiben, wie sie für Torfe der von Postschen Humositätsstufe H,-, 


1 Eine entsprechende Gegenüberstellung der Ergebnisse von Faustmethode 
und kolorimetrischer Bestimmung wurde auf Grund weniger umfangreicher Be- 
stimmungen schon von OVERBECK und SCHNEIDER (1940) angegeben. — Die be- 
kannten Kennzeichnungen der vollständigen v. Postschen Humositätsskala 
brauchen hier nicht angeführt zu werden; verwiesen sei z. B. auf von Post (1924), 
SCHREIBER (1927), v. BüLow (1929), OvERBECK (1939), OVERBECK und SCHNEIDER 
(1940). Die Humositätsstufe 7, entspricht nach v. Post vollständig unzersetztem 
und dyfreiem Torf; beim Quetschen in der Faust geht farbloses klares Wasser 
zwischen den Fingern ab. — H, kennzeichnet beinahe völlig unzersetzten Torf; 
beim Quetschen geht fast klares, nur schwach gelbliches Wasser ab. 
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ermittelt werden. Auch das dunkle Sphagnum fuscum erreicht sie nicht 
und erst Polytrichum commune beginnt in diese einzuschneiden. Jeden- 
falls wird ersichtlich, daß die unzersetzte Substanz dieser Moose als 
Haupttorfbildner durch Färbung der Alkaliextrakte nicht wesentlich 
die kolorimetrische Bestimmung der Humifizierung zu stören vermag. 
Andererseits steht außer Zweifel, daß bei Sphagnumtorfen sehr schwacher 
Humifizierung die Farbintensität der Extrakte je nach Art der Moos- 
konstituenten gewisse geringe Unterschiede aufweisen wird. — Geringfügig 
ist auch die Färbung, die von unzersetzten Bestockungstrieben von 


Yy 


Tiefe 





0,7 02 03 04 85 0,6 
Abb.3. k-Werte innerhalb eines Sphagnum-Bultum. 


Molinia coerulea ausgeht. — Rezentes Ericaceen-Material, dessen Sprosse 
und Wurzeln in größerer Menge etwa sehr schwach humifizierten Sphag- 
numtorf durchsetzen, wird dagegen den Extrakt des Torfes schon merk- 
lich dunkler erscheinen lassen, als es seinem Anteil an Humusstoffen 
und Zwischenprodukten der Umwandlung entspricht. 


Lehrreich ist die folgende Probenserie, die von 5 zu 5cm Tiefe 
aus einem 40 cm hohen Moosbult vom ,,Diirren Maar“ (,,Strohner 
Määrchen‘‘) in der Eifel entnommen wurde (Abb. 3). Seine Oberfläche 
wurde von einem vollwüchsigen Moosrasen von Sphagnum rubellum 
und Sphagnum magellanicum eingenommen, aus dem sich in ziemlich 
gleichmäßiger Verteilung die Spitzen von eingesprengtem Polytrichum 
strictum erhoben. Nach abwärts war die senkrechte Parallelstellung 
der Moosstämmchen fast durch die ganze Höhe des Bulten erhalten 
geblieben und gut kenntlich, wobei sich die einzelnen Stämmchen 
von Sphagnum magellanicum ohne Schwierigkeit bis zu 25 cm Länge, 
die von Polytrichum strictum bis zu 30 cm isolieren ließen. Der Bult 
wies also eine noch sehr lockere Struktur und eine ganz geringe Zer- 
setzung auf, die während der ganzen oberen 30 cm nach der v. Post- 
schen Skala etwa mit H,-, zu bezeichnen wäre. In den untersten 
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10 cm stockte ein Horst von Eriophorum vaginatum, der in dieser Schicht 
gut die Hälfte des untersuchten Materials bestritt, selber einen ganz un- 
zersetzten Eindruck machte, während hier dem Moosmaterial etwa der 
v. Postsche Wert H, zukam. Im einzelnen wurden für die entnom- 
menen Proben als pflanzliche Zusammensetzung und k-Werte notiert: 

Längsschnitt durch die Mitte eines 40 cm hohen Moosbulten aus dem ,,Dürren 
Maar“ bei Gillenfeld in der Eifel, entnommen am 21. 5. 1944 inmitten schwellen- 
der Sphagnumpolster, kölorimetriert am 31. 5. 1944. Mengenverhältnis der Arten 
nach Schätzung: 

0—5 cm, k = 0,1905. 
Moosrasen, in den obersten 2—3 cm grün; Sphagnum rubellum 85% ; 
Sphagnum magellanicum 5%; Polytrichum strictum 10%. 
5—10 cm, H,-,; k = 0,4075. 
Sphagnum rubellum 80% ; Sphagnum magellanicum 10% ; Polytrichum 
strictum 10%; Vaccinium oxycoccus, vereinzelte Sprosse. 
10—15 cm, H,-,; k = 0,4560. 
Sphagnum magellanicum 50% ; Sphagnum rubellum 10% ; Polytrichum 
strictum 38% ; Eriophorum vaginatum 2%. 
15—20 cm, H,-,; k = 0,5245. 
Sphagnum rubellum, Hauptmasse; Sphagnum magellanicum spärlich; 
Polytrichum strictum 30% ; Eriophorum vaginatum 2%. 
20—25 cm, H,-»; k = 0,5445. 
Sphagnum rubellum, Hauptmasse; Sphagnum magellanicum spärlich; 
Polytrichum strictum 20% ; Eriophorum vaginatum 10%. 
25—30 cm, H,-,; k = 0,4030. 
Sphagnum magellanicum 70% ; Sphagnum rubellum 10% ; Polytrichum 
strictum 5% ; Eriophorum vaginatum 15%. 
30—35 cm, H,-,; k = 0,3533. 
Sphagna acutifolia 30%; Sphagnum magellanicum 10% ; Eriophorum 
vaginatum 60%. 
35—40 cm, H,-,; k = 0,3573. 
Sphagna acutifolia, spärlich; Sphagnum magellanicum 40%; Erio- 
m vaginatum 50%. 
Obgleich der grobsinnlichen Wahrnehmung der Erhaltungszustand der 
Pflanzen innerhalb der obersten 30 cm ziemlich gleichmäßig erscheint, 
zeigt der k-Wert erhebliche Unterschiede. Stark ist vor allem der 
Sprung von der lebenden grünen Sphagnumdecke zu der darunter- 
liegenden Probe. Der k-Wert nimmt dann abwärts bis zur Tiefe 25 cm 
weiterhin zu, was vermutlich auch mit dem hier so hohen Anteil der 
dunklen, stark färbenden Polytrichum strictum-Stämmchen zusammen- 
hängt. Dann aber erfolgt ein Zurückgehen des Extinktionskoeffizienten 
bis zum Fuß des Bulten bei 40 cm; in diesem unteren Abschnitt aber 
finden sich reichlich, — teilweise vorherrschend — die Wollgrasreste, 
und zweifellos sind es diese, die den k-Wert herunterdrücken. 

Da die Fasern von Eriophorum ganz besonders der Zersetzung 
widerstehen und in ziemlich gutem Erhaltungszustand auch noch im 
Alteren Sphagnumtorf anzutreffen sind, vermögen sie bei stärkerem 
Anteil in allen Profilstufen des Hochmoores den Extinktionskoeffizienten 


erheblich zu beeinflussen. Hierfür nur ein Beispiel: 
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Borchelsmoor bei Rotenburg, Probenentnahme 5. 8. 1942. — Eine 
80—91 cm unter der Mooroberfläche gelegene Torfprobe bestand etwa 
zu ?/, aus dicken Faserschöpfen von Wollgras. Grundmasse H,. — 
Die Probe wurde halbiert und zum einen Teil samt allen Fasern ver- 
mahlen ; aus der anderen Hälfte wurden sorgfältig alle Fasern vor dem 
Vermahlen entfernt. Der Extinktionskoeffizient betrug: 

mit Wollgrasfasern . . . . . . . . . . . = 1,248 

ohne Wollgrasfasern . . . . . . . . . . = 1,532 
Wir haben darum bei der Probenwahl stärkere Faserschöpfe von Woll- 
gras vermieden; ebenso schieden gröbere Holzreste aus. Von einem 
Entfernen geringerer Mengen von Eriophorumfasern, feiner Reiser und 
anderer schwach zersetzt erscheinender Reste wurde bei den Profil- 
untersuchungen aus praktischen Gründen aber abgesehen. 


c) Zur Frage der gleichmäßigen Beschaffenheit der Torfmehle. 
Verhältnismäßig selten zeigt eine Torfprobe eine ganz gleichmäßige 
Beschaffenheit hinsichtlich ihrer Humifizierung. Meist wechseln stärker 
und schwächer zersetzte Partien miteinander ab, und nur die Vermahlung 
einer hinreichend großen Torfmenge (wir nahmen meist über 100 g) 
läßt für den Extinktionskoeffizienten einen Durchschnittswert er- 
warten, der für den Gesamtcharakter der Probe bezeichnend ist. Doch 
bleibt dabei noch zu prüfen, ob man durch die Vermahlung auch wirk- 
lich Pulver genügend gleichmäßiger Mischung erhält. 

Daß dieses tatsächlich der Fall ist, zeigen Versuche an zwei Teil- 
profilen aus dem Hohen Venn in der Eifel (Abb. 4 und 5). Beim Profil I 
wurden an einem Tage (4. 6. 1943) die k-Werte der ausgezogenen Kurve 
ermittelt; drei Tage später wurden von denselben Pulvern zur Kontrolle 
neue Extrakte hergestellt und kolorimetriert (gestrichelte Kurve). — 
Beim Profil II vom Hohen Venn wurde ebenso verfahren, doch liegt 
hier zwischen erster Messung (2.9. 1942) und Kontrolle (5. 11. 1942) 
ein Zeitraum von ungefähr 2 Monaten. 

Im allgemeinen sind die gefundenen Unterschiede der Lichtabsorption 
zweier aus demselben Torfmehl hergestellten Extrakte recht gering; 
das bestätigen uns außer den hier angeführten, noch manche andere 
Beispiele. — Wo die Differenzen etwas größer werden (wie in Profil I, 
14—21 cm), handelt es sich um Proben mit starkem Wollgrasgehalt. Die 
Fasernbüschel von Eriophorum wurden im vorliegenden Profil voll- 
ständig mit vermahlen. Bereits in der Mühle verfilzen sich die zähen 
Fasern leicht zu Ballen, die nur unvollkommen von den Mahlscheiben 
erfaßt werden. Man muß das Material schon mit der Schere vor dem Ein- 
füllen in die Mühle weitgehend zerkleinern, um dieser Schwierigkeit zu 
begegnen. Aber auch dann erscheint im Torfmehl ein mehr oder weniger 
großer Teil der Fasern nicht gepulvert, sondern in haarfeine, sehr 
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kurze Stückchen zerrissen, die wiederum zum Verfilzen und Zusammen- 
ballen neigen, sobald das Torfpulver geschüttelt und gerührt wird. Es ist 
also schwierig, eine gleichmäßige Verteilung der Fasern zu erreichen. 





0 Gf 02 03 0% 05 06 07 08 09 


Abb. 4. Hohes Venn, Profil I. 


40 47 72 


Im übrigen leiten die mitgeteilten Befunde am Profil II, bei dem die 
sehr gut übereinstimmenden Kontrollbestimmungen erst 2 Monate nach 





Œ 4 08 [77 7 
Abb. 5. Hohes Venn. Profil II. 


den ersten Messungen ausgeführt wurden, zu einer anderen Frage über, 
nämlich der nach der Lagerungsfähigkeit des Untersuchungsmaterials. 


d) Über die Lagerungsfähigkeit zu untersuchender Torfproben. 
Ob man genötigt ist, die kolorimetrische Aufarbeitung der Proben 
alsbald nach der Profilentnahme vorzunehmen, oder ob mar das Material 
unbeschadet auf längere Zeit lagern lassen darf, sei es in feuchtem, sei 
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es in trockenem Zustand, ist natürlich eine Frage, die praktisch von 
erheblicher Bedeutung ist. — Hierzu kann über eigene Erfahrungen 
folgendes berichtet werden: 
OVERBECK und SCHNEIDER (1940) kolorimetrierten im Herbst 1939 
10 Hochmoorprofile aus Niedersachsen. Das feinvermahlene Torf- 
material, von dem damals nur eine kleine Menge verbraucht worden war, 
wurde seither in verschlossenen Papiertüten in einem dämmerigen, 
trockenen Keller aufbewahrt. Im Herbst 1943, also rund 4 Jahre später, 
wurde nun ein Teil dieses gleichen Torfpulvers abermals zur Her- 
stellung von Alkaliextrakten benutzt und kolorimetriert. Die früheren 
und späteren Ergebnisse sind für 
das Profil Petersfehn aus dem 
Wildelohsmoor, 6km westlich 
von Oldenburg, in der Abb. 6 
einander gegenübergestellt: Die 
Übereinstimmung der k-Werte 
von 1939 und 1943 ist vorzüg- 
lich. Nach einer Bemerkung von 
SPRINGER (1938, S. 316) war 
solches nicht ohne weiteres zu 
RE erwarten, denn dieser gibt an, daB 
Abb. 6. Profil Petersfehn. Ausgezogene Proben von Torf und Rohhumus 
Kurve: k-Werte von 1939; gestrichelt: bei längerem Lagern vor allem in 
dünner Schicht häufig einen be- 
achtlichen Farbrückgang aufweisen, der sich anscheinend auch durch Auf- 
bewahren in dunklen Flaschen nicht oder nur teilweise vermeiden lasse. 
Nach unseren Erfahrungen dagegen braucht man offenbar hinsicht- 
lich der Lagerung des zur Untersuchung bestimmten Materials nicht 
allzu ängstlich zu sein. Vor allem zeigt sich, daß die meist geringfügigen 
Abweichungen der neuen Werte gegenüber den alten durchaus nicht 
einseitig im Sinne einer Farbabschwächung verlaufen, sondern nach 
beiden Richtungen variieren. Auch sind die Abweichungen kaum größer, 
als wie wir sie bei der Kolorimetrierung zweier Extrakte kennengelernt 
haben, die zu annähernd gleicher Zeit aus ein und demselben Torfmehl 
hergestellt werden. | 
Ganz entsprechende Befunde wie die Doppeluntersuchung des Profils 
Petersfehn ergab die Nachuntersuchung des ebenfalls schon im Herbst 
1939 kolorimetrierten Profils ,,Bornreihe‘ aus dem Teufelsmoor bei 
Bremen (OVERBECK und SCHNEIDER, 1940). Auch in diesem Falle lag 
eine 4 Jahre währende Aufbewahrung der vermahlenen Torfproben in 
Papiertüten zwischen erster und zweiter Untersuchung. Die erhaltenen 
Zahlenwerte für den Extinktionskoeffizienten von 30 Proben sind in 
der Tabelle 2, S. 22 enthalten. 








ae 
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Als weiteres Beispiel seien Kontrolluntersuchungen des Profils Dahl- 
dorf bei Gnarrenburg besprochen (Abb. 7). Hierbei handelt es sich um 
Prüfung der Lagerungsfähigkeit des Untersuchungsmaterials in berg- 
frischem, feuchtem Zustand. — Erstmalig wurde das Profil Anfang 
Oktober 1939 kolorimetriert (OVERBECK und SCHNEIDER, 1940). Damals 
war die ganze Profilsäule längsgespalten und der nicht zum Kolori- 
metrieren benutzte Teil in bergfeuchtem Zustand in Einmachgläser 
verpackt worden, deren Deckel durch Gummiring und Verschraubung 
fest verschlossen blieb. Die Glä- 
ser standen dann 4 Jahre lang im 
Keller; als sie Ende September 
1943 wieder geöffnet wurden, 
wiesen einige Proben — und zwar 
vorzüglich von den oberen — 
einen mehr oder weniger starken 
Buttersäuregeruch auf, auch ent- 
wichen aus einigen Gläsern Gase 
unter Druck. Es wurden nun 
wiederum Proben zur Trocknung 
und Vermahlung entnommen, und 
zwar tunlichst in derselben Hori- 
zontierung wie 1939. 

Die korrespondierenden Pro- 
ben von 1939 und 1943 ent- 
stammen also paarweise zwar der 
gleichen Tiefenstufe, lagen auch 





im gleichen Horizont dicht neben- 84 06 08 10 12 14 16 18 80 
einander, waren aber doch keines- Abb. 7. Profil Dahldorf. Ausgezogene 

° ° s Kürve: k-Werte von 1939: gestrichelt: 
wegs identisch (im Gegensatz k-Werte von 1943. 


zu den Kontrollmessungen von 

Petersfehn!) und ließen von vornherein gewisse Unterschiede in der 
pflanzlichen Zusammensetzung, wie in der Humifizierung erwarten. — 
Wie die nachfolgende Gegenüberstellung zeigt, sind denn auch die 
Differenzen der k-Werte meist erheblich größer als bei Petersfehn. 
Überblickt man aber das Kurvenbild des Extinktionskoeffizienten für 
beide Messungsserien im ganzen, so ist doch zu sagen, daß sie in ihrem 
Gesamtverlauf fast überraschend gleichartig sind — Die durch Geruch 
und Gasbildung wahrnehmbaren Umwand ungen haben das ursprüng- 
liche Bild noch nicht wesentlich verschieben können. — Auch dieses 
Beispiel zeigt wieder, daß gegen ein längeres Aufbewahren von Torf- 
proben vor der kolorimetrischen Untersuchung — und sei es auch über 
einige Jahre — kaum ernstliche Bedenken zu erheben sind. 
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III. Paralleluntersuchungen nach dem Acetylbromidverfahren 
und der kolorimetrischen Methode. 


a) Bemerkungen zum Acetylbromidverfahren. 


Eine Parallelbestimmung nach der kolorimetrischen Methode und 
nach dem Acetylbromidverfahren haben OVERBECK und SCHNEIDER 
bereits 1940 für ein Hochmoorprofil aus dem Großen Moor bei Gifhorn 
veröffentlicht. Bei dieser Untersuchung hatte sich herausgestellt, daß 
die kolorimetrisch ermittelte Humifizierungszahl (H.Z.) und der mit 
Acetylbromid bestimmte Zersetzungsgrad (Z.@.) ziemlich eng beiein- 
anderlagen, soweit es den schwach zersetzten Jüngeren Sphagnumtorf 
betraf. Innerhalb des Älteren Sphagnumtorfes dagegen wichen H.Z. 
und Z.@. in gewissen Profilstufen stark voneinander ab. Das wies darauf 
hin, daß die Zersetzungsvorgänge während der älteren Hochmoorent- 
wicklung offenbar zeitweise einen anderen Verlauf genommen hatten 
als während der Bildung des ‚Jüngeren Hochmoortorfs. — Wir deuteten 
damals bereits an, daß möglicherweise Zusammenhänge zwischen dem 
Verlauf der Zersetzungsvorgänge und der stratigraphischen Entwick- 
lung, d.h. mit dem Wandel des klimatisch bedingten Moortypus be- 
stehen könnten, und es erschien reizvoll, entsprechende Untersuchungen 
auf weitere Moorprofile auszudehnen, um allgemeine Schlußfolgerungen 
ziehen zu können. Doch der erhebliche Aufwand an Zeit und auch 
Kosten, der mit. der Anwendung der Acetylbromidmethode verknüpft 
ist, macht es dem einzelnen Untersucher leider schwer, zu dem erforder- 
lichen breiten Unterlagenmaterial zu gelangen. So kann auch heute nur 
über drei weitere Hochmoorprofile berichtet werden, wobei vorweg 
bemerkt sei, daß das Ergebnis im Hinblick auf die angedeuteten etwa 
bestehenden Zusammenhänge noch kein abgerundetes Bild zu zeichnen 
erlaubt. Trotzdem dürfte die Mitteilung der Befunde zu weiteren und 
vollkommeneren Untersuchungen ermutigen. 


Da es sich um reine Hochmoortorfe handelt, wurde das Verfahren gegenüber 
dem früheren Arbeitsgang vereinfacht. So wurde davon abgesehen, C; und Cr 
durch nasse ‚„‚Verbrennung‘‘ mittels Chromschwefelsäure zu bestimmen, vielmehr 
wurde der Zersetzungsgrad nunmehr nach der Formel ermittelt: 


Echte Humusstoffe (Glühverlust) 
Organische Substanz 

Von dem feinvermahlenen Torf wurden Wassergehalt und Aschengehalt bestimmt. 

Gleichzeitig wurden 0,4 g des Torfpulvers in einen 100-cem-Schliffkolben gegeben, 


mit 40 ccm Acetylbromid versetzt und 4 Tage lang bei einer Temperatur von 
40—50° gehalten!. Alsdann wurde über der Saugflasche durch einen mit Asbest 


2.4.= -100. 





1 Eine Abbildung von den mit Steigrohr versehenem Schliffkolben, deren 
Aufstellung zur gleichmäßigen Temperierung, sowie über technische Einzelheiten 
siehe bei OVERBECK und SCHNEIDER (1940). — An Acetylbromid wurde das 
Präparat ,,gereinigt‘‘ von Schering-Kahlbaum benutzt, ferner aber auch Acetyl- 
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präparierten Goochtiegel filtriert. Über die dünne Asbestschicht wurde eine 
Porzellansiebplatte gelegt?. Der Rückstand wurde zunächst mit einigen Kubik- 
zentimetern Acetylbromid, sodann mit Eisessig und nachfolgend mit Äther aus- 
gewaschen. Nachdem nun der Tiegel mit dem Rückstand 30 Minuten bei 80 
bis 90° getrocknet war, wurde noch einmal mit 300—400 cem heißem Wasser 
nachgewaschen und nun bei 105° getrocknet. Weiterhin erfolgten Wägung von 
Tiegel und Niederschlag, Glühverlustbestimmung und dam die Ermittlung 
der ,,echten Humusstoffe‘‘. — Als organische Substanz wurde “as in den Schliff- 
kolben eingewogene Torfmaterial abzüglich Aschengehalt und Wassergehalt in 
Rechnung gesetzt. 

Von gewissen Mängeln ist das Verfahren allerdings nicht frei. So nehmen 
die Humusstoffe bei der Acetylbromidbehandlung Brom auf, das bei der Ver- 
aschung des Rückstandes im Goochtiegel wieder flüchtig ist. Leider ist der Brom- 
anteil nicht konstant, sondern soll nach SPRINGER (1931) 2,5—8,2%, nach Soucı 
(1938) 4,8—9,4% betragen können. Eigentlich wäre daher für jede einzelne Probe 
eine Brombestimmung erforderlich. Soucr (1938) schlägt vor, einen mittleren 
Gehalt an flüchtigem Brom von 7% in Rechnung zu setzen; hiervon wurde aber 
abgesehen, zumal es in vorliegendem Fall bei der Beurteilung der Z.@.-Kurve 
weniger auf absolute als auf relative Werte ankommt und insofern schließlich 
auch ein einheitliches Untersuchungsmaterial vorliegt, als es sich immer um Hoch- 
moortorf handelt. — Ferner haftet dem Acetylbromidverfahren auch deshalb 
eine Unsicherheit an, da sich außer den echten Humusstoffen eben doch noch 
andere organische Stoffe als unlöslich im Acetylbromid erwiesen haben. So liegen 
Angaben vor (s. Literatur bei SPRINGER 1931), daß von Buchen- und Fichtenholz- 
lignin, von frischem Buchen- und Eichenlaub, von Grasblättern und Fichtennadeln 
gewisse Mengen als unlöslicher Rückstand verbleiben. Vor: allem aber wider- 
stehen die ‚‚Sporopollenine‘‘ dem Angriff von Acetylbromid, und wenn diese im 
allgemeinen mengenmäßig auch nicht ins Gewicht fallen dürften, so gibt es doch 
Fälle, in denen die Humusbestimmung mittels Acetylbromid gerade wegen des 
hohen Anteils von Pollenexinen im Torf recht fehlerhaft ausfallen würde; man 
denke nur an den ,,Fimmenit‘‘! Mit derart pollenreichen Ablagerungen hatten 
wir es aber nicht zu tun. 

Zum Vergleich der ermittelten Zersetzungsgrade (Z.@.) mit den Ergebnissen 
kolorimetrischer Bestimmung wurde die Humifizierungszahl (H.Z.) errechnet. 
Diese gibt nach SPRINGER den Prozentgehalt der organischen Substanz an alkali- 
löslichen färbenden Stoffen an, bezogen auf die Farbintensität des Standard- 
präparates ,,Huminsäure Merck‘. Ferner wurde die Farbzahl (F.Z.) angeführt; 
sie gilt als Maß für die Farbtiefe der eigentlichen Humusstoffe, ausgedrückt in 
Prozenten von ,,Huminsäure Merck“. (Bezüglich der Berechnungen von H.Z. 
und F.Z. sei auf SPRINGER (1938) oder auch auf OvERBECK und SCHNEIDER (1940) 
verwiesen). 


b) Nettelstedter Moor (Abb. 8, Tabelle 1). 


Das Moor liegt 14 km westlich von Minden vor dem Nordrand des 
Wiehengebirges. Zur Untersuchung mittels Acetylbromid gelangte das 


bromid, das durch vorsichtige Destillation bei 74—81° aus den Filtraten zuriickge- 
wonnen wurde. Wir folgten hier der Angabe von SPRINGER, daß letzteres bei Hoch- 
moortorfen ohne Nachteil anstatt des teueren Präparates verwendet werden kann. 
2 Von der Verwendung der bei den früheren Untersuchungen benutzten 
Glasfiltertiegel wurde abgesehen, da sie trotz aller Vorsicht beim Ausglühen 
eine sehr geringe Lebensdauer aufwiesen. Allerdings machen die mit; Asbest 
präparierten Goochtiegel manchmal Schwierigkeiten beim Filtrieren. 


Planta, Bd. 35. 2 
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gleiche Teilprofil, für das OVERBECK und SCHNEIDER (1940) schon die 
kolorimetrischen Befunde veröffentlicht hatten; auch waren es die 
gleichen schon 1940 vermahlenen Proben, die nun im Januar 1944 von 
neuem benutzt wurden. Nach den im Abschnitt II, d (S. 13) mitgeteilten 
Erfahrungen über die Lagerungsfähigkeit der trocken aufbewahrten 
Torfpulver konnten keine Bedenken gegen die Vergleichbarkeit der fast 
4 Jahre auseinanderliegenden Untersuchungen bestehen. 
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Abw. 8. Profil Nettelstedt. Schwach ausgezogene Kurve: Humifizierungszahl; stark 
ausgezogene Kurve: ZG Zersetzungsgrad; HZ Humositätsgrad nach v. Post. 
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Der stratigraphische Aufbau von oben nach unten ist folgender: 


e) 0— 85cm; Schwach zersetzter Sphagnumtorf, von einzelnen dunkleren 
Lagen durchzogen; vorwiegend Sphagna acutifolia, unter diesen 
herrschend Sphagnum fuscum. 

d) 86— 93 cm; Sphagna acutifolia-Torf mittlerer Zersetzung; Struktur der Moos- 
blätter leicht verschleiert. 

e) 93—150 cm; Sehr stark zersetzter erdig-krümeliger Torf; Moosblätter nur 
ganz vereinzelt, Eriophorumfasern auffallend brüchig. 

b) 150—170 cm; Sphagnumtorf; Moosblätter verschleiert, aber meist kenntlich. 

a) 170—189 cm; Stark zersetzter Sphagnumtorf; Moosblätter nur vereinzelt 
kenntlich. 


Die hier untersuchten Schichten a—e geben nur die späteren Phasen 
der Moorentwicklung wieder. Nach Bohrungen, die PFAFFENBERG (1933) 
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300 m nördlich unserer Profilstelle ausführte, reicht der ältere Sphag- 
numtorf dort jedenfalls bis zu einer Tiefe von fast 5 m hinab. Darunter 
liegt Flachmoortorf; bei 6,1 m folgt toniger Sand. 

Bemerkenswert an unserem Profil ist das Vorkommen eines sehr 
stark zersetzt wirkenden Torfes von erdig-krümeliger Beschaffenheit (c) 
als oberster Abschnitt des Älteren Sphagnumtorfes. PFAFFENBERG 
(1933), der den Aufbau des Nettelstedter Moores an Hand zweier Profile 
näher erläutert, und dem auch die Beschaffung des vorliegenden Pro- 
fils zu danken ist, beschreibt diese Schicht als gut ausgeprägten ,,Grenz- 
tort im Sinne C. A. WEBERs. An der Stichwand zeichnet sich die 
mehrere Dezimeter (in unserem Profil 1/,m) mächtige Lage sowohl 
gegen den Jüngeren wie gegen den übrigen Älteren Sphagnumtorf 
unter Bildung starker Trockenrisse deutlich ab; PFAFFENBERG (1933) 
bringt hiervon eine Abbildung. — In unserem Profil wäre also der 
Grenzhorizont selber bei 93 cm Tiefe anzustellen. (Man könnte freilich 
auch versucht sein, ihn schon bei 85 cm anzunehmen, da hier bereits 
die Strukturen der Sphagnen verschleiert werden und ein ziemlich 
zersetzter Torf beginnt.) 

Was nun den Verlauf der H.Z.-Kurve und der Z.@.-Kurve betrifft, 
so zeigt letztere zwar einige Lücken, da nicht für alle Proben die Zer- 
setzungsbestimmung mit Acetylbromid durchgeführt wurde; es ist in- 
dessen festzustellen, daß beide einen durchaus gleichsinnigen Gang 
innehalten; selbst recht kleine Ausschläge der einen Kurve werden von 
der anderen im allgemeinen in derselben Richtung mitgemacht. Dabei 
liegt für die Proben 70—100 cm die Z.G.-Kurve über der von H.Z; in 
allen anderen Fällen aber hat die H.Z.-Kurve die Führung, und zwar 
am ausgesprochensten im unteren Teil des „Grenztorfes“. Darauf 
wird noch zuriickzukommen sein. 

Schon anläßlich der früheren nur kolorimetrischen Untersuchung 
des Profils Nettelstedt hoben OVERBECK und SCHNEIDER als wichtiges 
Ergebnis hervor, daß der ,,Grenztorf‘‘ den höchsten Wert des Extink- 
tionskoeffizienten nicht etwa an seiner Oberfläche, sondern gerade in 
tieferen Schichten aufweist, so daß insgesamt der Übergang vom 
Älteren zum Jüngeren Sphagnumtorf hinsichtlich der Humifizierung 
durchaus nicht unvermittelt schroff erfolgt, sondern durch eine aus- 
gleichende Stufenleiter von k-Werten gekennzeichnet ist. Es ist nun 
bemerkenswert, daß sich auf Grund der Acetylbromidmethode jetzt 
auch für die „echten Humusstoffe‘ eine solche vermittelnde Stufenfolge 
der Z.G.-Werte vom Älteren zum Jüngeren Sphagnumtorf ergibt. 


c) Bornreihe (Abb. 9, Tabelle 2 und 3). 
Ein zweites Hochmoorprofil, auf das die Acetylbromidmethode an- 
gewandt wurde, war das ebenfalls 4 Jahre früher schon kolorimeterisch 
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untersuchte Profil Bornreihe. Ehe aber im Oktober 1943 für die 

seit Herbst 1939 aufbewahrten Torfpulver der Zersetzungsgrad mit 

Acetylbromid ermittelt wurde, erfolgte auch eine erneute Kolori- 

metrierung der Proben. Hierbei ergab sich eine vorzügliche Über- 

einstimmung der Werte von 1939 und 1943 (vgl. Spalie 3 und 4 der 

Tabelle 2) 

Die Profilstelle liegt am Südostrande der Kolonie Bornreihe im 
Teufelsmoor bei Bremen. Als Schichtenfolge von oben nach unten ist 
anzuführen: 

f) 0-— 10cm; Verwitterte Oberflächenschicht. 

e) 10— 90cm; Schwach zersetzter Sphagna acutifolia-Torf. (Von 50 cm an ab- 
wärts ist die Z.@.-Bestimmung durchgeführt.) 

d) 90—150 cm; Schwach zersetzter Sphagna cymbifolia-Torf mit schmalen 
dunklen Lagen. 

c) 150—170 cm; Braunschwarzer Sphagnum-Eriophorumtorf; Moose meist nicht 
miehr kenntlich. 

b) 170—330 em; Schwarzer, stark zersetzter Sphagnum-Eriophorumtorf. Moos- 
blätter im mikroskopischen Bilde nur mehr vereinzelt in Er- 
scheinung tretend. 

a) 330—350 cm; Kiefern-Waldtorf. 

350—470 cm; Nicht untersuchte Bohrproben; bei 470 cm Sand des Unter- 

grundes. 

Im Gebiet von Bornreihe fiel an den vorhandenen Stichwänden 
immer wieder auf, daß zwischen dem ,,WeiBtorf‘* und dem eigentlichen 
„Sehwarztorf‘‘ noch einige Dezimeter ,,brauner Torf‘ liegen (in unserem 
Profil: c, 150—170 em). Obgleich in ihm, wenigstens lagenweise, die 
Torfmoose noch mit bloßem Auge als Sphagna cymbifolia und cuspidata 
kenntlich waren, schien er nach seiner Beschaffenheit an der ganzen 
Stichwand dem Älteren Sphagnumtorf näher zu stehen, als dem Jün- 
geren, so daß man den Grenzhorizont bei 150 ccm anzusetzen geneigt 
war. Nichtsdestoweniger aber setzt sich dieser ‚braune Torf‘ hinsicht- 
lich der H.Z. sehr viel markanter gegen den „schwarzen“ als gegen den 
„weißen‘ Torf ab, ein Befund, der durchaus im Gegensatz zur grob- 
sinnlichen Wahrnehmung steht und deren Unzulänglichkeit bei solchen 
Beurteilungen zeigt. Vor allem bestätigt nun aber auch die Z.G.-Kurve, 
daß der entscheidende Sprung in der Zersetzung nicht bei 150, sondern 
bei 170 cm liegt, und daß der Grenzhorizont — wenn man von einem 
solchen sprechen will — nur bei letzterer Profilstufe angenommen 
werden kann. — Iın übrigen sei festgehalten, daß in der Moorentwick- 
lung der Umschlag vom Älteren zum Jüngeren Sphagnumtorf bei 
Bornreihe, sowohl H.Z. wie Z.@. betreffend, durch die Übergangswerte 
des „braunen Torfes‘' vermittelt wird. 

Was schließlich das Verhältnis der H.Z.-Kurve zur Z.@.-Kurve 
betrifft, so ist dieses in auffallender Weise anders als beim Profil 
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Nettelstedt. Innerhalb der Schichten d und e des Jüngeren Sphagnum- 
torfs überschneiden sich die Kurven mehrfach, liegen aber dabei im all- 
gemeinen dicht beieinander. — Abgesehen von den Proben 210—220 em 


H 





Abb. 9. Profil Bornreihe ZG und HZ. (Vgl. Abb. 8.) 


und 270—280 em, wo die Kurven ungefähr zur Deckung gelangen, er- 
reicht dann der Zersetzungsgrad im „braunen Torf“ (c), sowie im 
oberen Abschnitt des ‚schwarzen Torfs‘‘ (b) (von 180—300 cm), höhere 
Werte als die H.Z. — Bei Nettelstedt war es umgekehrt — und bei 
beiden Profilen sind die Ergebnisse durch eine ganze Reihe von Kontroll- 
proben belegt. 
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Tabelle 3. Profil Bornreihe, Kontrollbestimmungen des Zersetzungsgrades Z.G. 





























Z.G. Z.G. 
Nr Profilstufe Nr. | Profilstufe = 
, Einzel- Mittel- Einzel- Mittel- 
cm werte werte em werte werte 

1 0— 10 36,46 35,8 29 280—290 67,35 67,4 
35,23 67,47 
6 50— 60 20,56 20,4 68,22 

20,24 31 300—310 69,61 69,5 
9 80— 90 15,26 15,5 70,67 
15,75 63,87 

14 130— 140 37,63 37,9 32 310—320 65,92 66,2 
38,07 67,27 
18 170—180 74,01 75,1 67,89 
76,27 75,15 

75,3 33 320—330 76,14 76,3 
25 240—250 76,9 77,0 76,84 
78,8 77,16 








d) Großes Moor bei Gifhorn (Abb. 10, Tabelle 4). 


Angesichts der Spärlichkeit der bisher zur Verfügung stehenden 
Profiluntersuchungen mittels Acetylbromid müssen auch die früher 
gewonnenen Ergebnisse aus dem Großen Moor bei Gifhorn (OVERBECK 
und SCHNEIDER, 1941) zum Vergleich herangezogen werden. 

Für diesen Vergleich war an Stelle der damals angeführten Zahlen 
für H.Z. eine andersartige Berechnung erforderlich, die dem bei den 
neueren Untersuchungen angewandten Verfahren angeglichen ist. In 
oo Pome: %Huminsäure Merck 


BS. = Organische Substanz ds 


war bei den früheren Untersuchungen von Gifhorn als ‚organische Sub- 
stanz‘‘ das Produkt des durch nasse Verbrennung mit Chromschwefel- 
säure ermittelten Gesamtkohlenstoffs C, mit dem Faktor 1,724 ein- 
gesetzt worden. Dieser Faktor geht auf die übliche Annahme zurück, 
daß der Kohlenstoffgehalt der organischen Bodensubstanz 58% beträgt, 
daß also der C-Gehalt mit 1,724 zu multiplizieren ist, um die organische 
Substanz zu erhalten. — Bei den neuen Untersuchungen wurde indessen, 
wie oben gesagt, als ‚organische Substanz“ unmittelbar das wasserfreie 
Torfmaterial abzüglich des Aschengehaltes in Rechnung gesetzt. (Als 
Aschengehalt wurde für die Gifhorner Proben 1% angenommen.) Da- 
durch ergaben sich nun für H.Z. niedrigere, aber sicherlich richtigere 
Zahlen als unter Zugrundelegung des unsicheren Faktors 1,724. — Auch 
die Werte der F.Z. haben dadurch eine Korrektur erhalten. 
Stratigraphisch gliedern sich die Uniersuchungsproben folgender- 
maßen in das Profil ein: 
zg) 43— 87cm; Schwach zersetzter Sphagnumtorf, meist Sphagnum fuscum. 


f) 87— 99 cm; Sehr schwach zersetzter Sphagnum cuspidatum-Vorlaufstorf mit 
spärlich Scheuchzeria palustris. 
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e) 105—145 cm; Stark zersetzter altcrer Sphagnumtorf, zum Hangenden wie 
zum Liegenden scharf abgesetzt erscheinend. 

d) 165—182 cm; Älterer Sphagnumtorf mittlerer Zersetzung; Moosblätter mikro- 
skopisch gut kenntlich; Sphagnum magellanicum häufig. 

c) 185—220 cm; Sehr stark zersetzter Älterer Sphagnumtorf, zum Hangenden 
ziemlich scharf abgegrenzt. 

b) 220—274 cm; Stark zersetzter Älterer Sphagnumtorf. 

a) 284—294 cm; Birken-Kiefern- Übergangswaldtorf. 


7 





2 an 90 
Abb. 10. Profil GroBes Moor bei Gifhorn. (Vgl. Abb. 8.) 


Die Kurven des Z.@. und der H.Z. zeigen (bis auf ein abweichendes 
Verhalten in der Probe 245—255 cm) gleichsinnigen Verlauf. Dabei 
besteht die bessere Ubereinstimmung beider Kurven auch bei diesem 
Profil innerhalb des Jüngeren Sphagnumtorfes (35—99 cm), während 
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Tabelle 4. Profil Großes Moor bei Gifhorn. 
u 2 | 3 4 5 | wort a 8 











| Humin- | 
Nr. | Profilstufe k u H.Z. 


vo 


F.Z. | 2.0. Torfart 





| cm % | 





35— 45 | 0,806 | 30.6 | 30,90 | 106,9 | 28,9 | 
| 45— 55 | 0,615 | 23,4 | 23,63 | 101,4! 23,3 | Schwach humifizierter 
65— 72| 0,818 | 31,1 | 31,41 | 88,7| 35,4 Sphagnumtorf 

72— 82| 0,498 | 18,9 | 19,09| 87,2} 21,9 | Meist Sph. fuscum 
2— 87|0,572| 21.8 | 22,02 | 101,9 | 21,6 


6 | 87— 9| 0,465 | 17,7 | 17,87 | 88,5 | 20,2 | Cusp.-Vorlaufstorf 
7 |105—117| 1,281 | 48,7 | 49,19 | 106,5 | 46,2 
s | 117—130| 1,533 | 58,3 | 58,88 | 100,8 | 58,4 | Stark humifizierter Sphag- 
9 | 130—136 | 1,485 | 56,9 | 57,47 | 122,5 | 46,9 numtorf, nach unten 
10 | 136—145 | 1,522 | 57,8 | 58,38 | 126,6 | 46.1 ziemlich scharf abgesetzt 














_ 
_ 


| 165—182 | 1,076 | 40,8 | 41,21 | 200,0 | 20,6 | Sph.-Torf mittl. Zersetz. 





12 | 185—195 1,702 | 64,7 | 65,35 | 106,1| 61,6 | Sehr stark humifizierter 
13 | 195—206 | 2,118 80,4 | 81,21 | 117,9| 68,9 Sphagnumtorf 
14 | 206—220 | 2,049 | 77,9 | 78,68 | 139,3 | 56,5 








52,7 | 53,23 | 122,9 | 43,3 | Stark humifizierter Sphag- 
65,2 | 65,85 | 191,4 | 34.4 numtorf, meist reich an 


15 | 220— 235 | 
| 66,6 | 67,27 | 132.9 | 50,6 Eriophorum 
| 


1,388 
16 | 245—255 | 1,718 
17 | 255—274 | 1,752 
18 | 284—294| 1,581 

| 











60,2 | 50,80 | 116,5! 52,2 | Birken-Kiefern-Über- 
| | gangswaldtorf 











im Bereich des Älteren Sphagnumtorfs zum Teil erhebliche Differenzen 
bestehen. Am größten sind diese in den Proben 165—182 cm, 206 bis 
220 em und 245—255 em. Ferrier ist zu bemerken, daß im Älteren 
Sphagnumtorf — wie bei Nettelstedt — die Werte der H.Z. durchweg 
höher liegen als die des Z.G. 


e) Niedersandhausen I (Abb. 11, Tabelle 5). 
Dieses Teilprofil wurde im Teufelsmoor bei Bremen, und zwar 2 knı 
östlich der Landstraße von Osterholz nach Gnarrenburg bei der Siedlung 
Niedersandhausen entnommen. Die Acetylbromidbestimmung erstreckt 
sich in diesem Fall nur auf 12 ausgewählte Proben, da das Profil vor 
allem im Hinblick auf eine andere später noch zu besprechende Frage- 
stellung bearbeitet wurde. Die kolorimetrische Untersuchung, die in 
50 em Tiefe unter der Mooroberfläche beginnt, wurde dagegen zum 
großen Teil Zentimeter für Zentimeter ausgeführt und umfaßt (von 
oben nach unten) folgende Schichten, die sämtlich nur dem Zeitabschnitt 
des Jüngeren Sphagnumtorfs angehören: 
f) 50—57 em, Schwach zersetzter heller Sphagna acutifolia-Torf. 
Dieser Torf wurde für die Untersuchung nicht weiter aufgeteilt, da er 
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bis an den scharf ausgeprägten Kontakt mit dem darunter liegenden 
braunschwarzen Torf recht homogen erschien. 

e) 57—72,5 cm, Braunschwarzer Sphagnumtorf; er war in weiterer 
horizontaler Erstreckung, wenn auch nicht überall in gleich scharfer 
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Abb. 11. Profil Niedersandhausen I. 
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Abzeichnung, an der Seitenwand zu verfolgen und kann daher kaum 
‘mehr als Bultlage angesprochen werden. Er zeichnet sich durch mitt- 
lere Humositätsgrade (H,_,) aus und läßt die Struktur der Torfmoose 
nur mehr in spärlichen Resten erkennen. Der Gehalt an Wollgras und 
Ericaceen-Reisern ist äußerst gering, und wenn somit Merkmale fehlen, 
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die auf die Vegetation einer Phase verlangsamten Moorwachstums hin- 
deuten, könnte man an eine sekundäre Zersetzung dieser Torfschicht 
von oben her denken, die erst nach Abschluß ihrer Bildung eingetreten 
ist. Hierfür könnte auch eine gewisse erdige Beschaffenheit gerade 
der obersten 3cm (von 57—60 cm) sprechen. Nichtsdestoweniger 
erreichen aber H.Z. und Z.@. die höheren Werte in den anschließenden 
tieferen Proben. Es ist dies die gleiche Erscheinung, die wir sonst an 
der Oberkante des Älteren Sphagnumtorfes, sehr sehön auch am ,,Grenz- 
torf‘“ von Nettelstedt, finden. 

d) 72,5—76 cm, Braunschwarzer Sphagnumtorf, im Aussehen der 
Schichte sehr ähnlich, doch sind die Strukturen der Moose (Sphagnum 
magellanicum und Sphagna acutifolia) meist noch kenntlich. 

c) 76—96 cm, Schwach zersetzter, heller Sphagnum magellanicum- 
Torf mit lagenweisen Beimengungen von Sphagnum papillosum und 
geringer Vertretung von Sphagnum imbricatum, Sphagna acutifolia und 
Sphagna cuspidata. Nach der Skala v. Posts wurde der Torf mit H, 
eingeschätzt und geht mit einer für das Auge unscharfen Grenze in die 
folgende Schicht über: 

b) 96—101 cm, Schwach zersetzter Sphagnumtorf, dichter und etwas 
dunkler als der vorige. 

a) 101—105 cm, Braunschwarzer Torf einer Bultlage mit reichlich 
Ericaceen-Reisern und spärlichen Wollgrasfasern, Humositätsgrad H,_,. 

Im vorliegenden Fall, in dem nun in einer feineren Aufgliederung 
als bisher schwach humifizierte und stärker humifizierte Lagen nur des 
Jüngeren Sphagnumtorfs analysiert wurdep, zeigt sich wiederum ein 
guter Gleichlauf von H.Z.- und Z.@.-Kurve. Abgesehen von der Ober- 
kante der Bultlage a bleiben dabei stets die Z.@.-Werte hinter denen 
von H.Z. zurück. Die Größe der Abweichungen beider Kurven, für die 
die Farbzahl (F.Z.) einen Maßstab darstellt, bleibt, wie auch in den vor- 
herigen Profilen einer erheblichen Variation unterworfen (von F.Z. = 88,5 
bis 152,2!). Diese Abweichungen sind offenbar nicht regellos, sondern 
scheinen in sehr interessanten Beziehungen zur Stratigraphie zu stehen. 
Ehe indessen diese Verhältnisse, wie die bisherigen Ergebnisse der 
Parallelbestimmung von H.Z. und Z.@. überhaupt, im Zusammenhang 
besprochen werden können, muß im folgenden Abschnitt zunächst eine 
Frage erörtert werden, die für die Auswertung der Zersetzungs- und 
Humifizierungskurven von grundsätzlicher Bedeutung ist. 


IV. Zur Frage der sekundären Veränderung der Torfarten. 
Der Vertorfungsgrad unserer Moorablagerungen entspricht keinem 
Endzustand, sondern stellt nur ein mehr oder weniger vorgeschrittenes 
Durchgangsstadiun des Humifizierungsvorganges dar. — Maßgebend 
für die Beschaffenheit eines Torfes sind: 








30 FRITZ OVERBECK : 

1. Der Charakter der pflanzlichen Muttergesellschaft, ihre terrestri- 
sche, telmatische oder limnische Lebensweise und schließlich die ge- 
samten schon während der Torfablagerung selber zur Geltung kommen- 
den Bedingungen, die als primäre Faktoren der Vertorfung gelten können. 

2. Sekundäre Veränderungen, wie sie sich mit zunehmendem Alter 
vollziehen. Im allgemeinen werden mit dem Hinabpressen des Materials 
durch die hangenden Schichten in den dauernden Bereich des Grund- 
wassers und mit dem Entrücken der Wurzelsphäre der lebenden Vege- 
tation die Zersetz.ngsprozesse immer ausgesprochener anaeroben 
Charakter gewinner.. Unter Umständen können aber auch bei Grund- 
wassersenkung und Austrocknung aerobe Prozesse sekundär wieder 
stärker gefördert werden. 

Es ist sicherlich sehr schwer, über die Bedeutung der einzelnen in- 
einander greifenden Vorgänge der primären und sekundären Umwand- 
lung des ursprünglichen Pflanzenmaterials ein ganz klares Bild zu ge- 
winnen. Ausdruck sekundärer Zersetzungsvorgänge ist schon die Bil- 
dung von Sumpfgas, das nicht nur aus Faulschlamnı und Flachmoor- 
ablagerungen, sondern auch beim Erbohren von Hochmoorprofilen 
manchmal polternd entweicht. Trotzdem läßt sich sagen, daß wenig- 
stens für unsere spät- und postglazialen Torfbildungen die primären 
Zersetzungsvorgänge die weit überragende Rolle gegenüber den sekun- 
dären Veränderungen spielen. Das hat schon v. Post (1924) ausgeführt. 
Sofern nur das Material unter Luftabschluß bleibt, sind offenbar die 
in Frage kommenden Zeiträume zu gering, als daß das Altern eines 
Torfes an sich wesentliche Veränderungen im Gefolge haben könnte. 
Selbst Sphagnumtorfe diluvialen Alters, obschon sie unter dem Druck 
der hangenden Moränenablagerungen eine starke Pressung und Ver- 
dichtung erfahren haben, können den gleich guten Erhaltungszustand 
der Moose aufweisen, wie unser Jüngerer Sphagnumtorf der Postglazial- 
zeit (C. A. WEBER, 1926!). 

Im Rahmen der sekundären Veränderungen bleibt aber auch zu er- 
wägen, in welchem Umfang die gebildeten Humusstoffe in dem Horizont 
ihrer Entstehung erhalten bleiben, oder wieweit sie etwa im Laufe der 
Zeit eine Abwärtswanderung und Anreicherung in tieferen Moorschichten 
erfahren. Für die Auswertung eines Humifizierungsdiagramms für die 
Moorgeschichte ist diese Frage, die schon von W. WoLrr (1930) zur Dis- 
kussion gestellt wurde, natürlich von wesentlicher Bedeutung. In nahe. 

1 Aus den Beziehungen zwischen der Beschaffenheit eines Torfes und dem 
Charakter seiner Muttervegetation ist dem geologisch-botanisch orientierten 
Moorforscher die im allgemeinen untergeordnete Bedeutung der sekundären Zer- 
setzungsvorgänge wohl bekannt. Weniger geläufig scheint sie dem Chemiker 
zu sein. Jedenfalls deuten die Ausführungen von SPRINGER (1940) darauf hin, 


daß Alter und der nach Maßgabe der Tiefenstufe erreichte Luftabschluß die Haupt- 
gesichtspunkte sind, unter denen die Humifizierungsvorgänge betrachtet werden. 
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liegender Übertragung bodenkundlicher Vorgänge bei der Ausbildung 
des Podsol-Profils in Mineralböden, unternahm Wourr den Versuch, 
den hohen Humifizierungszustand des Älteren Sphagnumtorfes durch 
Infiltration mit amorphen Humussubstanzen zu erklären, die im Laufe 
der Zeit mit dem Wasser aus den höheren zu den tieferen Schichten 
hinabgeführt werden. Der Jüngere Sphagnumtorf müßte hiernach 
dem Eluvialhorizont, der Ältere dem Illuvialhorizont entsprechen. Im 
Zusammenhang mit dieser Vorstellung würde -— mit WoLrr — die 
Grenze zwischen den beiden Torfarten nicht eine ieste Zeitmarke sein 
können, sondern im Laufe der Zeit mehr und mehr in die Höhe rücken 
müssen. 

Gegen solche Erklärung der Natur des Älteren Sphagnumtorfs unter 
AuBerachtlassung eines Klimawandels in dem von WoLFF angeregten 
Sinne lassen sich nun allerdings überzeugende Gründe vorbringen, wie 
es durch v. BüLow (1930) auch geschehen ist. So weist dieser darauf 
hin, daß der Jüngere Sphagnumtorf schon wegen seiner schwachen 
Humifizierung ja gar nicht als Lieferant der reichlichen Humusmassen 
in Frage kommen könne, die im Älteren Sphagnumtorf enthalten sind, 
und dieses um so weniger, als sich nicht selten über mächtigen Schwarz- 
torfablagerungen nur ein geringmächtiger Weißtorf findet. Da im 
übrigen der Spiegel des mooreigenen Grundwassers im wachsenden 
Hochmoor nahezu bis an die Oberfläche reicht, wäre es, wie v. BULOW 
bemerkt, auch kaum einzusehen, warum sich bei der Abwärtswanderung 
der Humusstoffe eine verhältnismäßig scharfe Grenze zwischen Älterenı 
und Jüngerem Sphagnumtorf ausbilden solle. 

Nun ergeben aber gerade unsere Untersuchungen, daß diese Grenze, 
sowohl was den Mengenanteil echter Humusstoffe wie dunkelfärbender 
Substanzen überhaupt betrifft, durchaus nicht se scharf ist. — 
Dem Verfasser gegenüber wies W. Lünı (briefliche Mitteilung) darauf 
hin, daß der zwischen Älterem und Jüngerem Sphagnumtorf auf- 
gezeigte vermittelnde Übergang der Humifizierung (OVERBECK und 
SCHNEIDER, 1940) sehr den Eindruck mache, als ob er in einer all- 
mählichen Abwärtsschwemmung der Humusstoffe seine Ursache habe. 
Daß in der Tat mit der Bewegung des mooreigenen Grundwassers inner- 
halb des Hochmoorkörpers dauernd Humusstoffe transportiert werden, 
beweisen schon zur Genüge die braunen Wässer der aus Hochmooren 
ihren Zufluß erhaltenden Bäche und Flüsse. Deren als Niederschlag 
auf die Mooroberfläche gefallenes Wasser hat allmählich die Torf- 
schichten mehr oder weniger durchsunken und schließlich an den Moor- 
rändern seinen Austritt gefunden. Daß das Wasser dabei auch inner- 
halb des dichten, sehr schwer durchlässigen Älteren Sphagnumtorfs eine 
wesentliche Zirkulation erfährt, ist allerdings kaum anzunehmen; viel- 
mehr wird dieser ‚‚Schwarztorf‘‘ als undurchlässiger Untergrund wirken, 
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über dem sich die eigentliche Wasserbewegung und mithin der Humus- 
transport abspielen muß. 

Eine Vorstellung von dem Einfluß der Humusverschwemmung auf 
die Beschaffenheit der Torfschichten ist vielleicht am ehesten zu ge- 
winnen, indem man an einem Profil mit wechselnden stark und schwach 
humifizierten Lagen sorgsam prüft, ob horizontweise der Gehalt an 
Humusstoffen stets in strenger Abhängigkeit vom Erhaltungszustand 
der Pflanzenstruktur steht oder nicht. 

Betrachten wir in diesem Zusammenhang noch einmal den in Abb. 11 
dargestellten Ausschnitt des Hochmoorprofils Sandhausen I. 

Wie aus der stratigraphischen Beschreibung (S. 26) und dem Kurven- 
bild der H.Z. (Abb. 11) hervorgeht, sind die Kontakte der genannten 
Torfschichten tatsächlich in jedem Fall durch gewisse fließende Über- 
gänge vermittelt. — Bezüglich einer Humusauswaschung und Ein- 
schwemmung von einem Horizont zum anderen könnte man also an- 
nehmen: Auswaschung aus den obersten Zentimetern (57—60 cm) der 
braunschwarzen Torfbank, — Einschwemmung in den darunterliegen- 
den Horizont: Auswaschung wiederum aus unterstem Abschnitt des 
dunklen Torfs (72,5—76 cm), — Einschwemmung an der Oberkante des 
hellen Sphagnumtorfs: Anstauung eingeschwemmter Humusstoffe 
schließlich an der Unterkante des hellen Torfes oberhalb der wohl 
schwerer durchlässigen zersetzten Bultlage bei 101 cm, — und dadurch 
Verdichtung und Verkittung des Torfes zwischen 96 und 101 em.— 
Diese Denkmöglichkeit erhält aber durch die weiteren Befunde keine 
Stütze. Gesetzt der Fall, die unterschiedliche Beschaffenheit der Torf- 
proben in den fraglichen Grenzzonen der Schichtenfolge sei nur — oder 
doch in erster Linie — durch den Gehalt an eingeschwemmten Humus- 
kolloiden bedingt, dann müßten diese Unterschiede nach Entfernen 
der Humussubstanzen durch siedende Kalilauge mehr oder weniger 
verlorengehen. Das ist aber nicht der Fall. Nach Behandlung mit 
KOH und weiterem Auswaschen mittels Zentrifuge zeigt das Mikro- 
skop, daß auch der Erhaltungszustand der Zellwände von Moosblättern 
und Moosstämmchen immer noch ziemlich genau mit den Abstufungen 
der Kurve der Humifizierungszahl parallel geht — Andere Profile, bei 
denen der stratigraphische Wechsel sorgfältig verfolgt wurde, haben den 
engen Zusammenhang zwischen dem Erhaltungszustand der Pflanzen- 
substanz und den k-Werten nur bestätigt. Wir kommen daher zu dem 
Schluß, daß in den untersuchten Fällen der Transport der Humus- 
substanzen mit dem Wasser die primäre Torfbeschaffenheit nicht 
wesentlich zu verändern vermochte. 

In diesem Zusammenhang sei auch darauf hingewiesen, daß sich 
häufig als unterste Schicht des Jüngeren Sphagnumtorfs ein Cuspi- 
datum-Vorlaufstorf findet, wie es z.B. in dem besprochenen Profil 
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von Gifhorn der Fall ist (S. 24). Unmittelbar über dem schwer durch- 
lässigen Älteren Sphagnumtorf gelegen, müßten sich in ihm die aus dem 
gesamten Jüngeren Moostorf herabgeschwemmten Humusstoffe an- 
reichern; und täten sie dieses in irgendwie größerer Menge, — dann 
könnte der Vorlaufstorf sich nicht durch seine ganz besonders helle 
gelbliche Farbe (s. Abb. 1 bei OVERBECK und SCHNEIDER, 1940) und 
eine H.Z. auszeichnen, die geringer ist als die aller anderen Torfproben ! 

Nun läßt sich eine mikroskopische Prüfung in der obengenannten 
Weise allerdings nur dann durchführen, wenn die zu vergleichenden 
Torfproben nicht allzu zersetzt sind, d.h. wenn sie überhaupt noch in 
genügendem Maße geeignete Pflanzenstrukturen aufweisen. Gerade in 
der uns besonders interessierenden Schicht unmittelbar unter dem 
Grenzhorizont ist das aber meist nicht mehr der Fall. Doch scheint 
mir, wenn schon in Sphagnumtorfen schwacher und mittlerer Humi- 
fizierung eine Verschwemmung von Humuskolloiden von einem Hori- 
zont in den anderen nicht wesentlich in Erscheinung tritt, daß dieses 
noch viel weniger der Fall sein kann innerhalb des so viel schwerer durch- 
lässigen Älteren Sphagnumtorfes. 


V. Vergleichende Betrachtung der Parallelbestimmungen 
von Humifizierungszahl und Zersetzungsgrad. 

In die Darstellungen der Profiluntersuchungen von Nettelstedt, Born- 
reihe, Gifhorn und Niedersandhausen I (Abb. 8—11) finden sich auch die 
Humositätsgrade nach v. PosT eingetragen. Sie geben Zeugnis von der 
ersten grobsinnlichen Beurteilung nach der Faustmethode, die die noch 
grubenfrischen Torfe vor jeder weiteren Aufarbeitung erfuhren, und es 
ist lehrreich, ihre auf Schätzung beruhenden Zahlen mit den Ergebnissen 
der Acetylbromidmethode und des kolorimetrischen Verfahrens zu ver- 
gleichen. 

Einen Gesamtüberblick darüber, wie sich kolorimetrische Befunde 
zu denen der Faustmethode verhalten, gibt die Abb. 12, die die Größe 
des Extinktionskoeffizienten (k) in Zuordnung zu den geschätzten 
Humositätsgraden (H) für nahezu 300 Hochmoorproben veranschau- 
licht. Hier zeigt sich, daß die Mittelwerte des Extinktionskoeffizienten 
von Gruppe zu Gruppe der Humositätsgrade mit geradezu überraschen- 
der Regelmäßigkeit ansteigen, was für eine sehr glücklich getroffene 
Differenzierung bei der Aufstellung der v. Postschen Skala spricht. 
Aber innerhalb der einzelnen Gruppen von H-Werten ergibt sich doch 
eine so große Variationsbreite des Extinktionskoeffizienten, daß auch 
die Fehlermöglichkeiten der Faustmethode sehr augenfällig werden. 
So wurde z.B, um einen besonders krassen Fall herauszugreifen, für 
Torfproben mit dem Extinktionskoeffizienten k == 1,22 der Humositäts- 
grad einerseits auf H 3, andererseits auf H 8 geschätzt! 


Planta, Bd. 55. 3 
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In der Abb. 13 sind nun in entsprechender Weise Zersetzungsgrad 
(2.@.) und Humifizierungszahl (H.Z.) in Beziehung zum Humositäts- 
grad (H) gesetzt, und zwar für die Proben unserer Profile Nettelstedt, 
Bornreihe, Gifhorn und Niedersandhausen I. Hierbei kamen nur solche 
Proben zur Darstellung, die hinsichtlich ihre” Zersetzung von einiger- 
maßen homogener Beschaffenheit erscheinen. 





Abb. 12. Vgl. Text. k Extinktionskveffizient; H Humositätsgrad. 


Schon früher hatte sich an Hand der wenigen mit Acetylbromid 
untersuchten Proben des Profils von Gifhorn gezeigt, daß die geschätzten 
Humositätsgrade (H) weit besser dem Kurvenverlauf der Humifizierungs- 
zahl (H.Z.) entsprechen, als dem des Zersetzungsgrades (Z.@.). Diese 
Tatsache findet in dem nun erweiterten Untersuchungsmaterial ihre 
Bestätigung und kommt dadurch zum Ausdruck (Abb. 13), daß in den 
einzelnen Gruppen der Humositätsgrade (H) die Streuung von Z.G. meist 
eine viel größere ist, als die von H.Z., wobei außerdem die Mittelwerte 
für H.Z. (schwarze Kreise) weit regelmäßiger dem Anstieg des Humusi- 
tätsgrades folgen. — Diese Befunde können insofern nicht wunder- 
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nehmen, als für die grobsinnliche Beurteilung des Humositätsgrades (H) 
eben auch die Zwischenprodukte des Humifizierungsvorganges mit- 
bestimmend sein werden, die nur durch die kolorimetrische Methode, 
nicht aber mittels Acetylbromid zu erfassen sind. 


Im einzelnen sei hierzu nur folgendes hervorgehoben: Bei Gifhorn (Abb. 10) 
ist der Profilabschnitt d (165—182 cm) durch einen braunen Sphagnumtorf 
mittlerer Zersetzung gekennzeichnet, dem nach seinen äußeren Merkmalen eine 





30 #0 50 60 40 
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Abb. 13a u. b. Zersetzungsgrad und Humifizierungszahl der Proben von Nettelstedt, 
Bornreihe, Gifhorn und Niedersandhausen I in Beziehung zu den Humositätsgraden 
(A) nach v. Post. a Zersetzungsgrad (ZG); b Humifizierungszahl (HZ). 


Einstufung in die v. Postsche Skala mit H,-, zukommt, wie dies auch ungefähr 
der Humifizierungszahl H.Z. = 41 entspricht. Nichtsdestoweniger liegt aber der 
(durch mehrfache Analysen bestätigte) Zersetzungsgrad Z.@. = 20 nur auf der 
gleichen Höhe, wie er auch für den schwach zersetzten Sphagnumtorf von H, 
und H,-, ermittelt wurde. Hier ist der Unterschied zwischen dem Befund des 
Acetylbromidverfahrens einerseits und der kolorimetrischen sowie der Faust- 
methode andererseits ganz besonders kraß. 

SPRINGER (1940, S. 129, 148) berichtet von einer ähnlichen Erfahrung: Zwei 
Hochmoortorfe, von denen der eine nach äußeren Merkmalen nur ,,maBig zersetzt‘, 
der andere als ,,gut zersetzt‘‘ erschien, verhielten sich hinsichtlich ihres Anteils 
an acetylbromidunlöslichen Stoffen gerade umgekehrt, als man es primär hätte 
erwarten können. Der Wert Z.G. lag im ersten Falle wesentlich höher als im 
zweiten. Die H.Z.-Werte dagegen entsprachen auch hier wieder den äußeren 
Merkmalen der Torfe. — Wie SPRINGER ausführt, findet das Verhalten der beiden 


3* 
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Torfproben seine Erklärung darin, daß in dem ,,gut zersetzt‘ erscheinenden Torf — 
im Gegensatz zur ersten Probe — zu den echten Humusstoffen noch in größerer 
Menge dunkel gefärbte Humusvorstufen, vor allem Humolignine, traten. 

Auffallend ist auch folgendes: als sehr stark zersetzt erschien für Auge und 
Hand der ,,Grenztorf‘‘ von Nettelstedt (Abb. 8, Profilabschnitt c); für seinen 
unteren Teil (115—150 cm) schätzen wir den Humositätsgrad auf H, ein. Der 
Wert für Z.G. entspricht aber durchaus nicht der Höhe, die man zunächst erwarten 
möchte und bleibt mit rund 40—56 weit hinter dem Wert zurück, der z. B. im 
Profil Bornreihe (Abb. 9, Probe 170—180 em) mit Z.@. — 75 für einen Torf be- 
stimmt wurde, für den wir als Humositätsgrad nur H, angaben! — Gerade um- 
gekehrt, als es den äußeren Merkmalen entspricht, ist der schwarze Torf von Born- 
reihe (Profilabschnitt b) durchweg viel stärker zersetzt, viel reicher an Humusstoffen, 
als der „‚Grenztorf‘‘ von Nettelstedt !. 

Bemerkenswert bleibt die Bestätigung des 1941 schon für Gifhorn 
mitgeteilten Befundes, daß die Z.@ - und H.Z.-Kurven in gewissen Profil- 
abschnitten fast zur Deckung gelangen, zu anderen Zeiten aber auch weit 
voneinander Abstand nehmen. Als Maßstab für diese Abweichungen 
kann die Farbzahl (F.Z.) gelten. Das unterschiedliche Verhalten der 
beiden Kurven kann nur besagen, daß die Vertorfungsvorgänge in ver- 
schiedenen Profilstufen auch einen verschiedenartigen Verlauf genommen 
haben müssen, wobei wir sowohl daran denken können, daß neben den 
echten Humusstoffen bald eine stärkere, bald eine geringere Anreicherung 
an alkalilôslichen Zwischenprodukten des Zersetzungsvorganges statt- 
gefunden hat, wie auch, daß die Farbtiefe der echten Humusstoffe 
variiert hat. 

SPRINGER (1940) glaubt auf Grund seiner gesamten Erfahrungen 
(Stoffgruppenanalyse, Uronsäurebestimmung, Acetylbrsinidverfahren, 
Stickstofffraktionierung, kolorimetrische Bestimmung) an Hochmoor- 
und Niederungsmoortorfen bereits gewisse allgemeine Zusammenhänge 
zwischen den Vertorfungs- Bedingungen und der Torfbildung erkennen 
zu können. 

Solange aerobe Prozesse wesentlich an den Vertorfungsvorgängen 
beteiligt sind, haben diese zugleich mit der Anreicherung der Lignine 
deren weitgehende Umwandlung in echte Humusstoffe im Gefolge. Eine 
bessere Durchlüftung fördert ferner die Bildung der sauerstoffreichen 


1 Nach SPRINGERs Analysen von Hochmoor- und Flachmoorproben verschiede- 
ner Herkunft liegen durchweg die Z.@.-Werte für Flachmoortorfe am höchsten. 
So erreicht als Maximum ein Seggentorf aus Ostpreußen einen Z.@. = 73. — 
Wenn freilich SPRINGER dieses im Rahmen .,der allgemeinen Auffassung‘‘ anführt, 
daß Niederungsmoortorfe einen besseren Zersetzungsgrad aufweisen als Hoch- 
moortorfe (1940, S. 151), so dürfte eine solche Verallgemeinerung aber doch nicht 
zulässig sein. Unsere Befunde an den stark humifizierten Hochmoortorfen aus 
Nordwestdeutschland zeigen, daß die hier erreichten Z.@.-Werte keineswegs 
denen nachstehen, wie sie aus anderen Gebieten für Niederungsmoortorfe er- 
mittelt wurden. Bei Bornreihe liegt Z.@. im reinen Hochmoortorf häufig über 
70, dreimal sogar über 75, und bei Gifhorn wird immerhin der Wert von Z.G. — 69 
erreicht. 
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Uronsäurekomplexe, suwie auch die mikrobielle Eiweißsynthese stärker 
hervortritt. Die Abbau- und Zersetzungsprodukte der Proteine treten 
zum Teil mit den Huminsäuren in Reaktion unter Bildung schwer oder 
unhydrolisierbarer stickstoffhaltiger Komplexe. 

Bei ausgesprochen anaeroben Bedingungen dagegen erweisen sich 
vor allem die Lignine als sehr resistent und reichern sich an. SPRINGER 
spricht von einem ,,Ligninstau‘‘, bei dem zwar die ursprünglichen 
Pflanzenlignine eine Umwandlung in mehr oder weniger dunkel gefärbte 
Humusvorstufen erfahren, nicht aber, oder nur teilweise, zu den echten 
Humusstoffen „ausreifen‘‘. Jedenfalls erfährt die eigentliche Humin- 
säurebildung eine starke Hemmung und Verlangsamung. 

Nach dieser Auffassung von SPRINGER würde im großen und ganzen 
ein annäherndes Zusammengehen von Z.G. und H.Z. nur so lange zu 
erwarten sein, als aerobe Prozesse wesentlich am Vertorfungsvorgang 
beteiligt sind. 

Versuchen wir, unter diesem Gesichtspunkt unsere bisherigen Befunde 
zu betrachten und greifen zunächst auf das Profil Niedersandhausen I 
zurück (S. 26, Abb. 11, Tabelle 5). 

Hier ist zwischen schwach humifiziertem (H,) hellem Acutifoliatorf 
(Schicht f) und ebenso hellem Magellanicumtorf (Schicht c) eine braun- 
schwarze Lage von 22,5 cm Mächtigkeit eingeschaltet; letztere läßt sich 
in eine stärker zersetzte Schicht (e) und eine etwas schwächer humi- 
fizierte Schicht (d) untergliedern. An der Basis des Teilprofils schließ- 
lich liegt wiederum eine braunschwarze Bultlage (a). — Es ist nicht zu 
bezweifeln, daß die braunschwarze Bultlage (a) mit zahlreichen Eri- 
caceenreisern sich unter reichlicherem Luftzutritt gebildet hat, als die 
hellen Torfe der Schichten b, c und f. Auch die braunschwarzen Zer- 
setzungslagen d und e dürften Ausdruck trockenerer Verhältnisse und 
besserer Durchlüftung sein. 

Da ist es nun sehr interessant, daß tatsächlich, wie es im Sinne 
SPRINGERs für mehr aerobe Vertorfungsbedingungen zu erwarten ist, 
die Farbzahlen gerade für die bultlagenartigen Schichten a, d und e 
weitaus am niedrigsten liegen. Wir finden bei a einen F.Z.-Wert — 88; 
innerhalb der Schichten d und e folgen von unten nach oben F.Z. 123, 
111, 106, 115, 111, 116, 108; als Mittelwert ergibt sich für die Zer- 
setzungslagen F.Z.= 109. Dem aber steht für die ,,vernäBteren“ 
Schichten e und f ein Mittelwert von F.Z. = 137 gegenüber! Auch 
gewisse Einzelheiten, wie die Übergangsstellung der Schichten b und d 
oder die Tatsache, daß die Zersetzungslage e gerade an ihrer etwas erdig 
verwitterten Oberkante (Probe 57—60, s. S. 28) die geringste F.Z. auf- 
weist, fügen sich gut in das Gesamtbild ein. 


Leider bieten unsere übrigen Profile (Nettelstedt, Bornreihe, Gifhorn) keine 
günstige Gelegenheit zur weiteren Prüfung, ob sich in dem: Verhältnis zwischen 
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Zersetzungsgrad und Humifizierungszahl eine bestimmte Beziehung zum Wechsel 
zwischen Bult- und Schlenkenlagen bzw. schwach humifizierten Moostorfen be- 
stätigt. Beim Profil Gifhorn kann man höchstens eine auffallende Unstimmigkeit 
zu den vorgenannten Befunden von Niedersandhausen herauslesen: Die Probe 
87—99 cm (f, Abb. 10, Tabelle 4) stellt einen typischen Sphagnum-cuspidatum- 
Vorlaufstorf mit Beteiligung von Scheuchzeria palustris dar, der bei seiner Bildung 
zweifellos unter stärkerer Vernässung und wahrscheinlich weniger aeroben Be. 
dingungen gestanden hat, als die Bultlage von 65—72 cm des gleichen Profils. 
Bei beiden Proben aber liegen die Z.@.-Werte über denen von H.Z. und ist die 
Größe der Farbzahl (88,5 und 88,7) ziemlich genau die gleiche. — Bei dem Profil 
Bornreihe ist die Prüfung der Frage kaum durchführbar, da die Aufteilung der 
Proben leider schematisch von 10 zu 10 cm erfolgte, ohne auf die Feinheiten der 
stratigraphischen Differenzierung genügend Rücksicht zu nehmen. Das gilt. 
wenn auch im minderen Maße, für das Profil Nettelstedt. Es scheint daher müßig. 
hier Spekulationen und Folgerungen anzuknüpfen. Hier müssen Spezialunter- 
suchungen an Profilen einsetzen, bei denen die ,,Regenerationsstruktur‘‘ möglichst 
klar zutage tritt. 


Nun kann aber zu dieser Frage doch noch auf einige bemerkenswerte 
Feststellungen verwiesen werden. — Zweifellos stark aerob beeinflußt 
sind jene Zersetzungsvorgänge, denen die Oberflächenschichten unserer 
künstlich trockengelegten Hochmoore ihre stärkere (sekundäre) Ver- 
rottung verdanken. Von solchen Verwitterungsschichten wurden Proben 
vom Holler Moor bei Hude, 10 km östlich von Oldenburg, und von 


Tabelle 6. Einzelproben verschiedener Herkunft. 





2.0. De. 
Nr. Tortart k us.) rs.) ee [Mit oo” 
mungen wert % 





| 
1 | Holler Moor (25. 8. 1944); | 0,882 | 36,27 89,9 139,63; 41,02) 40,32 | 7,57 
Sekundär verrottete | 
Oberflächenschicht ; | 
0—9 cm Tiefe | 
2 | Bornreihe (25.8. 1944); | 
Sekundär verrottete | 
Oberflächenschicht ; | 
0—10 cm Tiefe | | 


3 | Großes Moor bei Gifhorn | 0,2024 | 7,79 | 116,6 | 6,67; 6,73) 6,70 | 1,28 
(13.—18. 9. 1944); Sph. | 
cusp.-Torfmit2% Erioph. | 
4 | Großes Moor bei Gifhorn | 0,2088 | 8,01 | 151,9, 4,74; 5,80) 5,27 | 1,17 
(7.—12. 9. 1944); Sph. 
cusp.-Torf aus ehemali- | 
gem Kolk 
Scharrel (7.—12. 9. 1944); | 0,2430 | 9,32 | 122,9 | 6,76; 8,30) 7,58 | 0,91 
Sph.cusp.-pap.-TorfSph. | 
pulchr. 94% ; pap. 6% 
6 | Scharrel (6.—11.9. 1944); | 0,3183 | 12,20 | 142,8 | 8,09; 9,00) 8,54 | 1,01 
Reiner Sph.-cusp.-Torf 
(Sph. pulchr. 100% | 
7 | Scharrel (6.—11. 9. 1944); | 0,5910 | 22,69 | 169,8 |12,77; 13,99| 13,38 | 1,09 
Sph.cusp.-Scheuchzeria- | 
Torf. (Cusp. 80% ; pap. | | 
10% ;Scheuchzeria 10%) 





0,880 | 36,02 | 100,5135,23; 36,46) 35,84 | 7,12 


or 
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Bornreihe untersucht, und zum Vergleich seien fünf weitere Proben an- 
gefügt, die als reine oder fast reine Cuspidatatorfe im Gegensatz zu 
ersteren einem besseren Luftabschluß ausgesetzt gewesen sein werden 
(Tabelle 6). Die Z.@.-Bestimmungen wurden zur Kontrolle je zweimal 
ausgeführt. 

Im Falle Holler Moor (Nr. 1) liegt Z.@. über H.Z., bei Bornreihe 
(Nr. 2) fallen beide Werte nahezu zusammen. Die Zahlen sprechen also 
tatsächlich für eine weitgehende Umwandlung der Verrottungsprodukte 
zu echten Humusstoffen, wie es bei den mehr aeroben Zersetzungsvor- 
gängen nach SPRINGER auch zu erwarten ist. 

Die Torfe Nr. 3—7 von Gifhorn und von Scharrel in Oldenburg, bei 
denen auf Grund ihrer pflanzlichen Zusammensetzung sehr nasse Ent- 
stehungsbedingungen nicht zu bezweifeln sind, verhalten sich gänzlich 
anders; in jedem Fall liegt bei ihnen H.Z. über Z.@., wobei Farbzahlen 
von F.Z. = 116,6—169,8 zu verzeichnen sind. — Das sind recht inter- 
essante Ergebnisse. — Im übrigen handelt es sich bei den Cuspidata- 
torfen Nr. 3—7 um Proben niederer und niederster Humositätsgrade. 

Bezogen sich die bisherigen Ausführungen nur auf den Jüngeren 
Sphagnumtorf, so sei jetzt das Verhalten von Humifizierungszahl und 
Zersetzungsgrad unterhalb des Grenzhorizonts betrachtet. — Bei Nettel- 
stedt (Abb. 8, Tabelle 1) liegt an der Oberkante des Grenztorfs (c) die 
Z.@.-Kurve über derjenigen von H.Z., bleibt dann aber nach der Tiefe 
hin mehr und mehr hinter dieser zurück. Die Richtigkeit der Anschau- 
ungen SPRINGERs vorausgesetzt — die durch unsere vorliegenden Be- 
funde durchaus eine Stütze erfahren —, heißt das, daß ein anaerober 
Verlauf der Vertorfungsvorgänge im Älteren Sphagnumtorf an der 
Oberkante des Grenztorfs durch mehr aerobe Prozesse abgelöst wird. 
Das aber wäre eine sehr interessante Bestätigung der Vorstellung, die 
wir uns auch sonst von der Entstehung des Grenztorfs machen müssen. 
Wir dürfen annehmen, daß zum Abschluß der älteren Hochmoorzeit 
zwar keine Trockenperiode von säkularem Ausmaß — wie es C. A. WEBER 
wollte —, aber doch eine kurzfristige trockene Phase bestanden hat, die 
sich in Nordwestdeutschland wohl kaum in einer völligen Unterbrechung 
des Hochmoorwachstums ausgewirkt haben wird, aber immerhin eine 
Förderung aerober Verwitterungsprozesse in der damaligen Oberflächen- 
schicht im Gefolge gehabt haben muß. Ausdruck dieser Trockenphase, 
die PFAFFENBERG (1933) auf einige Jahrzehnte, SCHMEIDL (1940) im 
Erzgebirge auf höchstens 200—250 Jahre bemißt, ist der Grenztorf. 
Seine besonders im oberen Teil ,,erdige“ Beschaffenheit verdankt er 
zeitweiligem Austrocknen. 

Bei Gifhorn (Abb. 10) liegen die Dinge ähnlich, wo dicht unter der 
oberen, dem Grenzhorizont entsprechenden Kontaktzone I (in den 
Proben 105—117 und 117—130 em) Z.@. und H.Z. im Gegensatz zu den 
tieferen Profilstufen eng aneinanderrücken. Auch bei Bornreihe (Abb. 9) 
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kann man mit derselben Wahrscheinlichkeit wie bei Nettelstedt und Gif- 
horn auf eine sehr vollständige Umwandlung der Vertorfungsprodukte 
in echte Humusstoffe an der Oberkante des Âlteren Sphagnumtorfes 
schlieBen ; aber das Auffallende ist, daB hier das auf aerobe Beeinflussung 
hinweisende Verhältnis für die ganzen obersten 1,3 m des Âlteren Sphag- 
numtorfes besteht. Die Z.G.-Kurve hält sich sogar in diesem ganzen 
Profilabschnitt fast immer auf höheren Werten, als die H.Z.-Kurve, um 
erst unterhalb 3m Tiefe hinter der letzteren zurückzubleiben. 


VI. Kolorimetrische Untersuchungen an einigen Hochmoorprofilen 
aus Niedersachsen. 
(Pietzmoor, Ekelmoor, Bultmoor, Hellweger Moor II, 
Niedersandhausen II). 

Es seien nun einige Hochmoorprofile besprochen, die nur nach der 
kolorimetrischen Methode untersucht wurden. Da es sich um oligo- 
trophe Torfe handelt; bei deren Trockengewicht die nichtorganische 
Substanz vernachlässigt werden kann, begnügen wir uns wieder mit der 
Angabe des Extinktionskoeffizienten k für 1g Torf im Liter Extrakt 
bei Anwendung des Farbfilters ,,S. 57°. 

Für eine Anzahl der untersuchten Profile liegen Pollendiagramme 
vor; einige von ihnen sind bereits veröffentlicht worden (Hellweger 
Moor, OVERBECK und SCHNEIDER, 1938; Gifhorn, OVERBECK und 
SCHNEIDER, 1941), die Wiedergabe weiterer Diagramme (Pietzmoor, 
Ekelmoor, Bultmoor, Niedersandhausen II) soll an anderer Stelle 
erfolgen. Da aber bei der Besprechung der Humifizierungsdiagramme 
auch die Kenntnis der Zeitabschnitte von Bedeutung ist, in denen sich 
die einzelnen Phasen der Moorentwicklung vollzogen haben, muß schon 
hier mehrfach auf die pollenanalytischen Befunde Bezug genommen 
werden. Die sich aus der Pollenanalyse ergebende Zonengliederung zur 
Kennzeichnung der verschiedenen Zeitabschnitte ist daher unseren 
Humifizierungsdiagrammen angefügt worden. Es handelt sich um die 
gleiche Zoneneinteilung, die im Anschluß an die spätglaziale Skala von 
SCHÜTRUMPF (1938), von OVERBECK und SCHNEIDER (1938) für die Post- 
glazialzeit in Niedersachsen aufgestellt wurde und innerhalb unseres 
Untersuchungsgebietes durch BoRNGÄssER (1941), siehe auch ScHür- 
RUMPF (1943), weitere Anwendung fand. : 


a) Pietzmoor (Abb. 14, Tabelle 8). 


Nächst dem Großen Gifhorner Moor ist das Pietzmoor das östlichste 
der untersuchten Moore; es liegt 2,5 km südöstlich von Schneverdingen 
in der Lüneburger Heide am Quellgebiet der Böhme. Der größere, 
nördliche Teil der sehr unregelmäßig gestalteten Vermoorungssenke 
erstreckt sich in etwa 3km Länge von W nach O und 1,5 km von N 
nach S; ein schmaler Ausläufer des Moores reicht noch 2 km weiter nach 
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Tabelle 7. Gliederung der Waldgeschichte in Nordwestdeutschland. 





Zone XI. Buchen-Hainbuchenzeit Nachwärmezeit 
b) Kulturspektrenzeit (Subatlantikum) 
a) Hauptabschnitt der Herrschaft von Fagus 
— etwa 800—500 v.Chr. 7 
Zone X. Periode allmählicher Klimaverschlechterung 
b) Eichen-Buchenphase. Corylusabfall im Späte 
wesentlichen beendet. Der Abschnitt beginnt Wärmezeit 
mit dem Anstieg der Fagus- und Carpinus- (Subboreal) 
kurve 


a) Eichenphase 2 der Eichenmischwald-Hasel- 
zeit, mit ständigem Rückgang von Corylus; 
Fagus dauernd schwach vertreten 
Zone IX. Eichenphase 1 der Eichenmischwald-Haselzeit,— etwa 2500 v. Chr. — 
nach Rückgang von Tilia und Ulmus. Beginn 
der empirischen Faguskurve 
Zone VIII. | Linden-Ulmenphase der Eichenmischwald- Mittlere Wärmezeit 

Haselzeit (Atlantikum) 

b) Pinus schwächer vertreten als in a), Alnus 
stärker vertreten als in a) 

a) Pinus stärker vertreten als in b), Alnus 
schwächer vertreten als in b) 

— etwa 5000 v. Chr. — 
Zone VII. | Kiefern-Haselzeit mit erstem Maximum von 
Corylus; am Ende beginnt die Ausbreitung Frühe Wärmezeit 
von Alnus (Boreal) 
Zone VI. Kiefern-Haselzeit, mit Maximum von Pinus; 
Alnus noch fehlend; Quercus, Tilia, Ulmus 
schon schwach, vertreten 





— etwa 7500 v. Chr. — 
Zone V. Birkenphase. Erste Anzeichen der Wärmezeit; Vorwärmezeit 
Einwanderung von Corylus beginnt. (Präboreal) 


Subarktische Zeit 





Zone IV. Subarktische Birken-Kiefernzeit oder Kiefern- 
Birkenzeit. — Klimaverschlechterung führt 
zu erneuter Lichtung der Birken-Kiefernwälder 
Zone III. | Alleröd-Wärmeschwankung. (Dichtere Kiefern-— etwa 9000 v. Chr. — 








Birkenwälder) 
Zone II. Subarktische Birken- (Kiefern-) Zeit 
Zone I. Waldlose Tundrenzeit Glaziale Zeit 


Die kolorimetrisch untersuchten Entwicklungsphasen erstrecken sich freilich 
nur auf die Zonen VIII—XI. 


Süden. Im nördlichen Moorteil, obgleich dieser stark durch Gräben 
und Torfstiche zerschnitten ist, trifft man stellenweise (Mai 1937) noch 
in Gang befindliches Regenerationswachstum an mit wassererfüllten 
Sphagnum cuspidatum- und -recurvum-Schlenken und wohlausgebildeten 
Bulten. Eine auffallend starke Rolle spielt Empetrum nigrum, das sehr 
viele Bulten bedeckt und sich im übrigen auf sonst nackten ausgeblasenen 
Torfflächen ausbreitet. 

Die Mächtigkeit der gesamten Torfschichten betrug an der Profil- 
stelle 3,80 m. — Im Hinblick auf das Grenzhorizontproblem wurden 
kolorimetrisch nur die Schichten bis zur Tiefe von 255 em untersucht, 
für die die stratigraphischen Daten in der Tabelle 8 enthalten sind. 
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Tabelle 8. Pietzmoor. 






























































































cm | k | Pflanzliche Zusammensetzung Torfcharakter 
3— 6 1,020 u c) 
6— 9 | 0,917 Dos à be. rdig verwitterte 
o— 12 | oes jj meta W. zichlich; Oberflächenschicht 
12— 15 | 1188 Er. W. reichlich ; un 
15— 17 | 1.166 re vereinzelt kenntlic 
17— 20 1,441 
| 
20— 23 1,364 “3 b) 
33 29 | 1225 |jMag. 4; Acut. 2; imbr. 1 Sphagnumtorf v. recht 
29— 32 | 1,452 | Mag. 4 ungleicher, für den 
32— 34 | 1.105 | Mag. 2; Aeut. 2; Er. F. 1 Jüngeren Sphagnum- 
34— 40 | 0,893 torf meist verhältnis- 
40— 46 | 0,877 | mäßig starker Humi- 
46— 49 | 0,890 | fizierung mit vorherr- 
49— 51 | 1,019 |}Acut. 5 (fusc. vorherrsehend); schender Sph. acut. 
51— 57 | 0,772 || Er. F. 1 (meist fusc.) und 
57— 60 | 0,891 | reichlich Sph. mag. 
60— 63 | 1,000 Häufige reiserreiche 
63— 66 | 1,047 ‘ =. = : Zersetzungslage und 
66— 69 | 0,984 \¢ uep. 5; mag. 1  Schlenke! blätterig spaltende 
69— 71 | 1.046 | Acut.; Eric.-R. reichl. Bultlage! Cusp.-Lagen deuten 
71— 74 | 0.925 | Acut. 5: mag. 1 ausgeprägte Regene- 
74— 77 | 1,224 | Erie.-R. 1 rationsstruktur an 
77— 80 | 0,878 
80— 83 | 0.760 | cut. 5 (fuxc. vorherrschend) 
83— 85 0,755 
85— 88 | 0.893 — = 
88— 91 1.039 | Acut. 5; Er. F. 1 
91— 94 | 0,626 | Cusp. 5; Acut. 1 Sehlenke! 
94— 97 | 1.014 | Call.-Reis. und Kapseln reichlich; 
Er. F. 1 Bult! 
97—102 | 0,880 | Acut. 4; Cusp. 1; mag. 1; Call.; 
| Vace. oxye. 
102—108 | 0,690 | Acut. 5 
108—111 | 0.910 | je Ar 
iis | 1046 |,Mag- 5; Acut. 1; Er. F. 2 
114—117 | 1,077 | Er. F. 4 Er.-Bultlage 
117—119 1,034 | Er. F. 2 
119--125 | 0,521 | Acut. 5; Er. F. 1 
125—128 | 0,711 Acut. 5 
128—131 | 0,713 | Acut.5; mag. 1; Cusp. 1; Aulac. 1 
131—136 | 1,168 | Moose nur nestw. kenntl. ‚darunter 
Acut.u.mag. vorherrsch.; Er. F.3 
nee | vane (SE, me ehe Somes 
13108 | 1,180 j spärlich: Eric.-R. reichlich 
148—153 1,274 | Acut. 5; Er. F. 1 
153—159 | 1,205 | Acut.4; Er. F. 1;Eric.-R. reichl. 
159—165 | 0,899 | Acut. 3: mag. 3: Er. F. 1 
165—170 ; 1.202 | Mag. 4: Er. F. 3 
170—176 | 1.551 | Er. F. 3 a) 
176—182 | 1.477 | Acut. vorherrschend; mag. reich- 
lich: Er. F. I Sph.-Er.-Torf. Moos- 
182—185 | 1,303 ' Acut. vorherrsch.; mag. reichl. strukturen meist. nicht 
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Tabelle 8. (Fortsetzung.) 








cm | k Pflanzliche Zusammensetzung Torfcharakter 
185—190 | 1,314 | Acut. vorherrschend; mag. reich- mehr kenntlich. Hu- 
lich; Er. F. 1; Call. 1 mifizierung von oben 
nach unten zu- 
190— 193 1,033 | nehmend 


193—196 1,279 |}Call.-Kapseln sehr häufig 
196202 | 1,542 |] 

202—204 | 1.532 
204—210 1,723 
210—216 1,717 
216—219 1,745 
219—224 | 1,550 | Mag. vorherrschend 
224—230 1,696 
230—233 | 1,791 
233—238 | 1,790 | Rhynchosp. alba, zahlreiche Fr. 
238—244 | 1,820 | Pap. und mag. vereinzelt kenntl. 
244—250 | 1,725 | Rhynchosp. alba, zahlreiche Fr. 
250—255 | 1,859 | Scheuchz., Rhiz. vereinzelt 











Ergänzend sei bemerkt, daB der zersetzte Sphagnum-Eriophorum-Torf 
der Schicht a noch bis zur Tiefe 272 em reicht: weiterhin schließen 
nach unten an: 

272—279 cm; Scheuchzeria-Torf. 

279—338 cm; Sphagnum - Erio- 
phorum -Torf mit gelegent- 
lichen Holzresten von Betula 
und Pinus. 

338—375 cm; Birken - Kiefern- 

Übergangswaldtorf. 
380cm; Sand des Untergrundes. 

Ein Grenzhorizont er- 
schien an den Stichwänden 
wenig ausgeprägt, vor allem 
deswegen, weil der Jüngere 
Sphagnumtorf von sehr zahl- 
reichen dunklen Zersetzungs- 
lagen durchzogen und seine 
durchschnittliche Humifizie- 
rung überhaupt verhältnis- 
mäßig stark war. Die Fest- 
stellungen im Gelände wer- 
den durch die kolorimetrischen Untersuchungen bestätigt: Das un- 
gemein bewegte Kurvenbild der k-Werte zeugt von lebhaftem Regene- 
rationswachstum während der mit der Zeit des Jüngeren Sphagnum- 
torfs zusammenfallenden Zone XI. 

Bei 131 cm ist der Grenzhorizont anzunehmen. Der Extinktions- 
koeffizient hat seine Höchstwerte aber erst in größerer Tiefe und sinkt 





Abb. 14. Profil Pietzmoor I. 
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unter mehrfachen Oszillationen von k = 1,723 bei 204 em auf k =: 1,168 
an der Oberkante des Älteren Sphagnumtorfs ab. Diese fallende Tendenz 
von k fällt mit der pollenanalytisch erschlossenen Periode allmäblicher 
Klimaverschlechterung (Zone Xa und Xb) annähernd zusammen. 


b) Ekelmoor (Abb. 15, Tabelle 9). 


Das Ekelmoor liegt zwischen den Oberläufen der Oste und der 
Wümme, rund 20 km in nordwestlicher Richtung vom Pietzmoor ent- 
fernt. — Ekelmoor und Pietzmoor repräsentieren zwei verschiedene 
Typen unter den niedersächsischen Hochmooren, denn zwischen beiden 
hindurch zieht sich eine im wesentlichen von Südwesten nach Nord- 
osten verlaufende wichtige Grenze hinsichtlich der Haupttorfbildner 
(OVERBECK, 1939, OVERBECK und SCHNEIDER, 1938). Südöstlich dieser 
Grenze spielen Sphagnum imbricatum und Sphagnum papillosum keine 
Rolle mehr am Aufbau des Jüngeren Moostorfs oder fehlen meist ganz ; 
hier — und damit auch im Pietzmoor — herrschen die Sphagna acuts- 
folia mit Sphagnum fuscum als führender Art. In dem maritimeren 
Gebiet nordwestlich jener ziemlich scharf ausgeprägten Scheidelinie 
treten in einem Male Sphagnum imbricatum und Sphagnum papillosum 
in Massenentwicklung als Torfbildner hervor. Es ist das Gebiet der 
Cymbifolia-Torfe, zu dem mit weitaus vorherrschenden Sphagnum im- 
bricatum-Torf, also auch das Ekelmoor gehört. — Der schöne lockere 
Weißtorf des Ekelmoores wird durch ein Torfstreuwerk abgebaut; an 
tiefen Entwässerungsgräben längs der Torfbahn ist das Moor auf weiten 
Strecken bis auf den Untergrund aufgeschlossen. In Anlehnung an die 
vorhandenen Weißtorfpütten wurde am 6. 8. 42 im zentralen Moorteil 
unser Profil entnommen (Stratigraphie siehe Tabelle 9). Der unterste 
Abschnitt der Schichtenfolge von 237 cm bis zum Sand des Unter- 
grundes wurde nicht mit kolorimetriert. 

Der Grenzhorizont trat weder an der Profilstelle selber noch an 
anderen Stichwänden für das Auge deutlich in Erscheinung —, zum 
Teil auch wohl verschleiert wegen der anhaltend nassen Witterung vor 
unserem Moorbesuch. Immerhin läßt er sich nach näherer Prüfung bei 
139 cm festlegen. 

An Hand der Abb. 15 wird auf den ersten Blick die im Durchschnitt 
viel geringere Humifizierung des Jüngeren Sphagnumtorfes gegenüber 
Pietzmoor ersichtlich. (Letzteres böte für die Torfstreufabrikation 
schon kaum mehr geeignetes Material — Cuspidata-reiche Schlenken- 
bzw. Vernässungslagen [durch ,,Schl.“ markiert] sind mehrfach nach- 
weisbar und entsprechen meist den Minima der k-Werte.) Aber der vor- 
nehmlich durch Schlenken- und Bultlagen bestimmte Gang der Humi- 
fizierungskurve ist beim Ekelmoor doch nicht derart unruhig und so 
stark in der Größe der Ausschläge wechselnd als beim Pietzmoor. Und 
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Tabelle 9. Zkelmoor. 
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cm | k | H Pflanzliche Zusammensetzung Torfcharakter 
c) 

0— 4| 0,998 7 Imbr. 2; Er. W. 1 Erdig verwitterte 
Oberflächen- 
schicht; nestw. 
imbr. kenntl. 

4— 6| 0,779 | 3—4 | Cusp. 5; imbr. 2; Er. W.1; F.1| 

6— 13| 0,913 | 3—5 | Imbr. 5; Er. F. 2; Call. 1; Wfi. 

reichlich 
13— 16| 0,866 | 4—5 | Imbr. 5; Er. F. 2; Call. 1; glm. 
zersetzt 
16— 26 | 0,676 2 Acut. 4; imbr. 2; Er. W. 2 
26— 31 | 0,590 2 Mag. 4; imbr. 2; Cusp. 2; Er. F. 1 
31— 35 | 0,448 2 | Cusp. 5; blätterig spaltend 
35— 39 | 0,770 | 3—4 | Imbr. 5; Er. W. 1; Call. 1; un- 
gleichmäßig zersetzt 
39— 46 | 0,621 2 Imbr. 5; Er. F. 1; Call. 1 
46— 49 | 0,784 3 Imbr. 5; Er. F. 1; Call. 1: nestw. 
Wfi. v. Eric. 
49— 52 | 0,598 2 Imbr. 5; Er. F. 1 
52— 55 | 0,651 2 Imbr. 5; Er. F. 1; b) 
55— 65 | 0,680 | 2—3 | Imbr. 5; Cusp. 2; lagw. sp. Vorherrschend Sph. 
65— 68 | 0,827 3 Acut. 4; Cusp. 3; imbr. 1; Er. F. 1; imbr.-Torf mit Re- 
Call. 1; ungleichmäßig; Wfi. generationsstruk - 
v. Eric. nestw. tur und meist 
68— 78 | 0,604 2 Imbr. 5; Cusp. 1; Acut. 1; Er. schwacher Humi- 
F. 1; Call. 1 fizierung 
78— 87| 0,796 | 3—4 | Imbr. 5; Er. F. 1; Er. W. 1; un- 
gleichmäßig 
87— % | 1,057 | 5—6 | Imbr. 5; Er. W. 1; F. 1; Call. 1 
Moose nurnestw.u. lagw.kenntl. 
96—102 | 0,777 3 Imbr. 5; Er. W. 1; F. 1; Call. 1 
102—114 | 0,772 |3(—5) | Imbr. 4; Cusp. 2; lagw. blätterig 
sp. 
114—120 | 0,899 | 4—5 | Imbr. 5; Er. W. 1; Call. 1; Eric. 
Wfi. reichlich Moosstruktur 
stark verschleiert 
120—131 | 0,787 5 Imbr. 5; Acut. 1; Er. F. 1; Eric.- 
Reis. 1 
131—139 | 0,908 4 Imbr. 5; Acut. 1; Er. F. 2; Er. W. 
| 1; Moosstruktur verschleiert 
139—142 | 1,029 5 Imbr. 2; Cusp. 2; Acut. 2; Er. 
F. 3; Moosstruktur mit bloßem 
Auge meist nicht mehrkenntlich 
142—144 | 1,175 6 Er. F. 2; Call. 1 a) 
144—149 | 1,080; 7 | Er. F. 3 Sph.-Er.-Torf ; Moos- 
149—154 | 1,065 7 Er. F. 3 struktur meist 
154—157 | 0,942 fe Er. F. 1; Er. W. 1: blätterige nicht mehr kennt- 
Spaltung läßt auf Cusp.- lich; Humifizie- 
Schlenkentorf schließen rung nach unten 
157—163 | 1,037 | 7—8 | Er. F. 1; Call. 1 zunehmend 
163—169 | 1,101 | 7—8 | Er. F. 1; Call. 1 
169—175 | 1,248 | 7—8 | Er. F. 3 
175—180 | 1,528 | 7—8 | Er. F. 3 
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Tabelle 9. Ekelmoor. (Fortsetzung.) 


em k H Pflanzliche Zusammensetzung | Torfcharakter 








180—184 | 1,703 | 7—8 | Er. F. 3 

184—188 | 1,596 | 7—8 | Er. F. 2; W. 2; Call. 1 
188—194 | 1,440 | 7 |Er. F. 1; Call. 1 

194— 200 | 1,493 7 Er. F. 1; Betula R. 1 
200—206 | 1,360 7 Er. F. 1; Call. 1; Radizellen reich- 
lich 

206—212| 1,385 | 7 Er. F. 1, W. 1 

212—224 | 1,609 | 7—8 | Er. F. 1, W. 1 

224—230 | 1,719 | 7—8 | Er. F. 1 

230—237 | 1,552 7 Er. F. 1; blätterige Spaltung 
läßt auf Cusp.-Schlenkentorf 
schließen 














das steht durchaus mit der allgemeinen Erfahrung im Einklang, daß 
mit zunehmender Ozeanität die Gliederung in Bulten und Schlenken 
sich mehr und mehr abschwächt und statt dessen ziemlich gleichmäßig 
emporwachsende Moos- 
teppiche an Bedeutung 
gewinnen. 

Was den oberen Teil 
des Älteren Sphagnum- 
torfes betrifft, so machen 
wir auch beim Ekelmoor 
wieder die Feststellung, 
daß während der Periode 
allmählicher Klimaver- 
schlechterung (Zone Xa 
und Xb) ein ganz erheb- 
liches Absinken der Humi- 
fizierungskurve stattfin- 
det, und zwar von k = 
0 02 OF 06 08 40 12 4% 46 18 20 1,703 auf 1,029 am Grenz- 


Abb. 15. Profil Ekelmoor. horizont. 


c) Bultmoor (Abb. 16). 


Etwa 3 km westnordwestlich von Scheeßel liegt zu beiden Seiten 
der Straße nach Hetzwege je ein kleines Hochmoor, von denen das süd- 
lichere auf der Karte 1 : 100000 die Benennung ,,Bultmoor“ trägt. Das 
nördlichere möge als ,,Bultmoor a“ bezeichnet sein; von ihnen stammt 
unser am 5.8.42 entnommenes Teilprofil. Das Moor ist stark ent- 
wässert und von bäuerlichem Torfstich zerschnitten. Vom Jüngeren 
Sphagnumtorf ist offenbar ein großer Teil bereits abgetragen worden, 
was nach Ausweis der Pollenanalyse auch für die Umgebung der Profil- 
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stelle gilt, wo seine Mächtigkeit durchgängig noch etwa 60 em betrug. 
Vorherrschend sind Sphagna cymbifolia ; Schlenkenlagen der Cuspidata, 
ebenso dichte Eriophorumlagen sind häufig eingeschaltet, und bei einer 
für den Jüngeren Sphagnumtorf auffallend hohen Humifizierung ist 
die Qualität des Weißtorfes als technisch schlecht zu bezeichnen. WeiB- 
torf- und Schwarztorfsoden waren dann auch auf den Trockenhaufen 
wahllos durcheinander liegend zu finden: Der Abbau erfolgte offenbar 
nur zur Brenntorfgewinnung. 

Von einer tabellarischen Wiedergabe der k-Werte und der pflanz- 
lichen Zusammensetzung sei in diesem Falle abgesehen. Das Humi- 
fizierungsdiagramm (Abb. 16) bestätigt wesentliche Züge der schon im 
Gelände notierten Torf- 


charakteristik. 

Der Grenzhorizont war 
selbst an der abgetrock- Tor (EF 50%) 
neten Stichwand recht x, teh 


undeutlich. Bei unserem a 
Profil kann man zweifeln, 
ob man ihn bei 54 cm oder 
bei 74 cm Tiefe anzusetzen 
hat; letzteres hat viel- 
leicht auf Grund der k- ae 74 
Werte, ersteres nach dem Abb. 16. Profil Bultmoor A. 
Pollendiagramm mehr Be- 
rechtigung. Doch ist diese Entscheidung für uns weniger wichtig, als 
die aus dem Pollendiagramm klar ersichtliche Tatsache, daß bei 126 cm 
Tiefe die Zone Xa, die Klimaverschlechterung, einsetzt und wiederum 
von hier ab ein starkes Absinken der Humifizierung bis zum Grenz- 
horizont festzustellen ist. 

Im übrigen sei noch bemerkt, daß unsere kolorimetrische Unter- 
suchung sich auf die obersten 144 enı des Gesamtprofils beschränkt. Der 
sandige Mooruntergrund liegt 545 cm unter der Oberfläche. 





20 22 


d) Hellweger Moor (Abb. 18). 

Durch OVERBECK und SCHNEIDER wurden 1941 die kolorimetrischen 
Ergebnisse eines Profils aus dem Hellweger Moor, 20 km ôstlich von 
Bremen verôffentlicht. Das Torfmaterial war seinerzeit der Lange nach 
in zwei Säulen auseinandergespalten worden. Während die erste sofort 
kolorimetriert worden war, gelangte die zweite Profilsiule erst nach 
4jähriger Lagerung in verschlossenen Glasdosen im Juni 1944 zur Unter- 
suchung. 

Hinsichtlich der Wiedergabe der beiden Hellweger Humifizierungs- 
diagramme. begnügen wir uns mit dem Hinweis auf Abb. 18. Die 
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Diagramme ähneln einander außerordentlich; daß sie nicht völlig zur 

Deckung zu bringen sind, liegt daran, daß die feinere Schichtung eines 

Hochmoorprofils ja nicht immer genau horizontal und parallel verläuft 

und sich infolgedessen für beide Torfsäulen eine etwas verschiedene 

Horizontierung ergab. Jedenfalls bestätigt die Gegenüberstellung die 

schon früher an Profil Dahldorf (S. 15) aufgezeigte Lagerungsfähigkeit 

von bergfrisch gehaltenem Untersuchungsmaterial über mehrere Jahre. 

Die Schichtenfolge ist von 

oben nach unten: 

d) 0—79 cm; Meist schwach 
humifizierter, von dunk- 
leren Bultlagen durchsetz- 
ter Sphagnumtorf. Sphag- 
na acutifolia (fuscum) 
vorherrschend ; lagenweise 
Sphagnum imbricatum 
reichlich. — Im untersten 
Abschnitt (65—79 cm) 
schwach und stärker hu- 
mifizierte Partien mehr 
nesterweise wechselnd. 

c) 79—230 cm; Stark humi- 
fizierter Sphagnum-Erio- 
phorumtorf. 

Xa b) 230—250 cm;  Sphagna 
cuspidata - Scheuchzeria - 
Torf. 

a) 250—257 cm; Sphagnum- 
Eriophorumtorf mit reich- 
lichem Birkenholz. 





Der Grenzhorizont liegt 
bei 79 cm. Nach abwärts 
sehen wir zwar den Extinktionskoeffizienten auch in diesem Falle größer 
werden, aber doch in viel geringerem Maße, als bei den vorher besproche- 
nen Profilen. Immerhin ist der Übergang vom Älteren zum Jüngeren 
Sphagnumtorf kein unvermittelter, da der Jüngere Sphagnumtorf selber 
mit im Durchschnitt ziemlich hoch humifizierter Lage beginnt. 


e) Niedersandhausen II (Abb. 17, Tabelle 10). 
Im Randgebiet des breiten Hammetales wurde 50 m westlich von 
dem auf S. 26 besprochenen Teilprofil Niedersandhausen I am 6. 8. 43 
das Profil Niedersandhausen II entnommen. Das Moor besitzt hier eine 
Mächtigkeit von 6m, doch muß sich unser Bericht wiederum auf den 
Zeitraum vom Ausklang der mittleren Wärmezeit bis zur Gegenwart, 
d.h. auf die oberen 3m des Profils beschränken. 
Während der Klimaverschlechterung (Zone Xa und Xb) ist ein 
ständiges Abfallen der Humifizierung zu beobachten, wobei der Über- 


Abb. 17. Profil Niedersandhauseu II. 
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Tabelle 10. Niedersandhausen II. 
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cm k H Pflanzliche Zusammensetzung Torfcharakter 
0— 3| 1,163 | 3—5 | Moose zum Teil nicht mehr kennt- 
lich; imbr. nesterw. kenntlich; 
Er. F. reichlich 
3— 10|10,778| 2 Imbr. 5; Er. W. 1 
10— 15 | 0,784 2 Imbr. 5; Er. F. 1 
15— 20| 0,668| 2 Imbr. 5; cusp. 1; Er. F. 1 f) 
20— 30| 0,661 | 2 Pap. 4; acut. 2; Er. F. lagw. | Sphagnumtorf von 
reichlich; Call. R. 1 geringer Humifi- 
30— 36 | 0,677 | 2 Pap. 5 zierung mit ein- 
36— 40 | 0,962 | 3—5 | Imbr. 5; nestw. feiner Wfi. geschalteten La- 
40— 50 | 0,922 | 2-3 | Er.F.u. W. reichlich; nestw. Wfi. gen mittlerer Zer- 
50— 60 | 0,705 | 2—4 | Imbr. 3; pap. 3; cusp. 1; Er. Fu. setzung ;Sph.imbr. 
W. häufig; Call. R. vereinzelt weitaus vorherr- 
60— 70 | 0,734 | 2—4 | Imbr. 5; Er. F. spärlich; Call. R. schend 
vereinzelt; nestw. feiner Wfi. 
70— 80 | 1,100 | 2—4 | Imbr. 3; Er. F. 3; nestw. fein. Wfi. 
80— 82 | 0,746 2 Imbr. 5; mit feinsten Zersetzungs- 
bändern bis H, 
82— 86 | 0,892 | 2—3 | Imbr. 5 
86— 90| 0,585 | 2 Imbr. 5 
90—100 | 1,002 | 5 Imbr. 5; Eric. KR. 1 e) 
100—110 | 0,962 | 2—5 | Imbr. 5 Lockerer, brauner, 
110—120 | 1,099 | 5 Brauner Torf, Moose nur nestw. krümeliger Sphag- 
kenntlich (imbr.) numtorf, Moose 
nur nestw. kenntl. 
Sph.imbr. vorherr. 
120—130 | 0,858 | 2—3 | Imbr. 5 
130—140 | 0,712 | 2—3 | Imbr. 5 d) 
140—150 | 0,597 2 Pap. 3; imbr. 2 Sph. imbr.-Torf von 
150—155 | 0,593 2 Imbr. 5 meist geringerHu- 
155—158 | 0,679 | 3—4 | Imbr. 3; cusp. 1 mifizierung 
158—160 | 0,527 | 2 Imbr. 5 
160—170 | 0,796 | 2—3 | Imbr. 5 
170—180 | 0,846 | 4 Imbr. 5 
180—190 ! 1,017 | 4 Imbr. c) 
190—200 | 1,082 | 4—5 | Imbr. Sphagnumtorf mit 
200—205 | 1,015 | 3 Pap. meist verschleier- 
205—210 | 1,046 | 4—5 | Pap. ten, nestw. nicht 
mehr kennt].Moos 
strukturen. Sph. 
imbr. vorherrsch. ; 
Sph. pap. häufig 
210—220 | 1,145| 5 Pap.; cusp. 
220—230 | 1,162| 5 Pap. Braunschwarzer, 
230—240 | 1,151 5 Cusp. krümeliger Torf 
240—250 | 1,362 | 6 
250—260 | 1,330 | 5—6 
260—270 | 1,554| 7 
270—280 | 1,634 | 7—8 a) 
280—290 | 1,363 7 Sph.-Er-.Torf; stark 





Planta Bd. 35 














humifiziert. Moos- 
strukturen nicht 
mehr kenntlich 
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gang zum Jüngeren Sphagnumtori durchaus fließend wird; man kann 
den Grenzhorizont bei 180 cm oder bei 210 cm annehmen, — letzteres 
wohl mit der größeren Wahrscheinlichkeit, da die Schicht b sich durch 
eine krümelige Struktur auszeichnet, die an den Charakter des Grenz- 
torfs erinnert. 

Der Jüngere Sphagnumtorf wird in der Hauptsache durch Sphagnum 
imbricatum gebildet; Zersetzungslagen sind in ihm ziemlich häufig, 
gehen aber, abgesehen von der Oberflächenschicht, nicht über k = 1,1 
hinaus. (Beim Pietzmoor z. B. erreichten die sehr häufigen Zersetzungs- 
lagen des Jüngeren Sphagnumtorfs k-Werte bis zu 1,45.) 


VII. Rückblick und Zusammenfassung. 

1. Überschauen wir noch einmal an Hand der Abb. 18 die Gesamt- 
heit der bisher kolorimetrisch untersuchten Hochmoorprofile. In der 
oberen Reihe finden sich von Westen nach Osten diejenigen Profile 
angeordnet, die im Gelände einen für das Auge scharf markierten oder 
wenigstens mit einiger Deutlichkeit erkennbaren Kontakt zwischen 
Älterem und Jüngerem Sphagnumtorf hervortreten ließen. Bei den 
Schichtfolgen der unteren Reihe dagegen erschien der Übergang zwischen 
beiden Torfarten nach der sinnlichen Beurteilung ziemlich verwischt, 
so daß in mehreren Fällen von einem eigentlichen Grenzhorizont kaum 
gesprochen werden kann. Nichtsdestoweniger zeigen aber die Humi- 
fizierungsdiagramme in beiden Reihen ohne Ausnahme vermittelnde 
Übergänge vom Älteren zum Jüngeren Sphagnumtorf; und wo außer 
der kolorimetrischen Bestimmung des Extinktionskoeffizienten noch die 
Ermittlung des Zersetzungsgrades mit Acetylbromid durchgeführt 
wurde, bestätigt auch diese letztere den mehr allmählichen Umschlag 
von der einen Torfart zur anderen. Durchweg sind die Maxima von 
Humifizierung und Zersetzungsgrad nicht am Grenzhorizont, sondern 
erst in einigem Abstand unterhalb desselben anzutreffen, wobei die 
Differenz zwischen diesen Höchstwerten und den k-Werten an der 
Oberkante des Älteren Sphagnumtorfs in manchen Fällen viel größer 
ist, als der Sprung am Grenzhorizont selber. 

Da nach den bisherigen Befunden und Überlegungen sekundäre Ver- 
änderungen auf die Beschaffenheit der Torfarten kaum von maßgeben- 
dem Einfluß sind und auch eine Abwärtsschwemmung der Humussub- 
stanzen im Hochmoorprofil nicht wesentlich ins Gewicht fallen dürfte, 
muß das Humifizierungsdiagramm weitgehend die Phasen lebhafter 
und schwächer verlaufender Humifizierung während des Moorwachstums 
zum Ausdruck bringen. — Ferner steht außer Zweifel, daß Humi- 
fizierung und Wachstumsgeschwindigkeit des Hochmoortorfes in dem 
Sinne miteinander zusammenhängen, daß erstere um so intensiver wird, 
je träger die letztere verläuft. Und somit können wir aus unseren 
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Ergebnissen nur die gleiche Folgerung ziehen, die wir (OVERBECK und 
SCHNEIDER, 1940) auf Grund eines weniger umfangreichen Materials 
schon früher ausgesprochen haben: Daß nämlich der Ältere Sphagnum- 
torf während des späteren Teils seiner Entwicklung eine Beschleunigung 
des Wachstums erfuhr. Diese Zunahme der Wachstumsgeschwindigkeit 
fällt nach Ausweis der Pollenanalyse in die „Späte Wärmezeit“, jenen 
Zeitabschnitt also, für den nach vegetationsgeschichtlichen Befunden 
eine allmähliche Klimaverschlechterung (Gross, 1930) angenommen 
werden muß. Hiermit findet also nicht nur waldgeschichtlich, sondern 
nach den vorliegenden Untersuchungen über die Torfzersetzung auch 
moorstratigraphisch der allmählich sich vorbereitende Klimawandel von 
der Wärmezeit zur Nachwärmezeit seinen Ausdruck. Die für das nord- 
westdeutsche Flachland in der bisherigen Literatur fast stets betonte 
Schärfe des Kontaktes zwischen Älterem und Jüngerem Sphagnumtorf 
aber bedarf in diesem Sinne einer Revision. — Weitere Folgerungen, 
die sich aus dem nicht unvermittelt, sondern mehr allmählich sich voll- 
ziehenden Umschlag vom langsamwüchsigen Moortypus der Älteren 
Hochmoorzeit zum raschwüchsigen des Jüngeren Sphagnumtorfs er- 
geben — insbesondere im Hinblick auf die unsicher gewordene Stellung 
des Grenzhorizontes als absolute Zeitmarke — seien hier nicht erörtert, 
um Wiederholungen zu vermeiden. Verwiesen sei auf die Ausführungen 
von OVERBECK und SCHNEIDER (1940). 

Indessen sind hier die interessanten Ergebnisse hervorzuheben, die 
die Paralleluntersuchungen nach der kolorimetrischen Methode und dem 
Acetylbromidverfahren gezeitigt haben. — Aus dem Verhältnis des 
Zersetzungsgrades (Z.@.) zur Humifizierungszahl (H.Z.) geht hervor, 
daß die Zersetzungsvorgänge während verschiedener Phasen der Moor- 
entwicklung nicht immer einen gleichartigen Verlauf genommen haben. 
Vergleicht man einerseits Bultlagen sowie Proben von der Oberkante 
des erdig verwitterten Grenztorfs sowie solche der sekundär verwitterten 
Oberflächenschicht des Jüngeren Sphagnumtorfs mit Cuspidatatorfen 
aus Schlenken und Kolken andererseits, so erkennt man zwei Typen 
von grundsätzlich verschiedener Natur. Bei den Torfen erster Gruppe 
liegen die Werte von Z.@. höher als diejenigen von H.Z. oder fallen doch 
mit diesen nahezu zusammen. Anders bei der zweiten Gruppe: Hier 
bleibt Z.@. — und manchmal ganz beträchtlich — hinter H.Z. zurück. — 
Da nun für die Bulttorfe sowie die übrigen Proben der ersten Gruppe 
nach ihrem ganzen Charakter bei Verlauf der primären Zersetzungsvor- 
gänge eine wesentlich bessere Durchlüftung anzunehmen ist, als bei den 
vernäßten Cuspidatatorfen, so liegt es nahe, hierin die Ursache des 
unterschiedlichen Verhaltens von Z.G. und H.Z. zueinander zu sehen. 
SPRINGER (1940) gelangte zu der Auffassung, daß die Bildung echter 
Humusstoffe unter streng anaeroben Bedingungen eine starke Hem- 
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mung erfahre; hierbei komme ein Anstau der sehr resistenten Lignine 
zustande, deren Umwandlung dann im wesentlichen bei mehr oder 
minder dunkel gefärbten Humusvorstufen stehen bleibe. Erst bei 
wesentlicher Mitwirkung aerober Prozesse erfolge eine weitgehende 
„Ausreifung‘‘ der Umwandlungsprodukte zu echten Humusstoffen. 
Diese Theorie SPRINGERs scheint durch unsere Befunde (abgesehen von 
einer Unstimmigkeit beim Vorlaufstorf von Gifhorn) ihre Bestätigung 
zu erfahren. — Bei den drei mit Acetylbromid untersuchten Profilen 
würde der Ältere Sphagnumtorf von Nettelstedt und Gifhorn durch aus- 
gesprochen anaerobe Zersetzungsvorgänge ausgezeichnet sein, an seiner 
Oberkante aber macht sich eine aerobe Beeinflussung bemerkbar. Diese 
Feststellung ist bemerkenswert im Hinblick auf die Auffassung des 
Grenzhorizontes als Ausdruck einer gewissen kurzfristigen Trocken- 
periode. Freilich tragen bei Bornreihe auffallenderweise die ganzen 
oberen 1,3 m des Älteren Sphagnumtorfes das Merkmal solcher mehr 
aeroben Vertorfung. 

Es dürfte iohnend sein, in Zusammenarbeit des Moorbotanikers mit 
dem Humuschemiker, d.h. in Verknüpfung genauer stratigraphischer 
Studien mit der Erfassung der Humusformen die Entwicklungsgeschichte 
für verschiedene Moortypen in größerem Umfang zu verfolgen. Unsere 
bisherigen Ansätze hierzu erscheinen gewiß vielversprechend, ergeben 
aber doch noch ein zu unvollkommenes Bild, als daß man aus den Befun- 
den allgemeinere und größere Zusammenhänge abzuleiten wagen dürfte. 

2. Was den ersten Teil der vorliegenden Arbeit betrifft, der die 
Prüfung verschiedener Fehlermöglichkeiten des kolorimetrischen Ver- 
fahrens zum Gegenstand hat, so seien noch einmal folgende Ergebnisse 
herausgestellt: 

a) Auch die unzersetzte Substanz von Hochmoorpflanzen vermag 
einen gewissen Einfluß auf die Färbung von Extrakten in 0,5% NaOH 
zu nehmen. Bei rezenten Sphagnen bleibt dieser Einfluß äußerst gering, 
so daß die Extinktionskoeffizienten noch weit hinter solchen zurück- 
bleiben, wie sie bei Weißtorfen allerschwächster Humifizierung erhalten 
werden. Recht kräftige Färbungen können aber durch rezentes Material 
von Ericaceen erzielt werden. 

Die der Zersetzung besonders gut widerstehenden Fasern von Erio- 
phorum können, sofern sie stärkeren Anteil gewinnen, in erheblichem 
Maße den Extinktionskoeffizienten einer Torfprobe beeinflussen. Bei 
stärkerem Gehalt an Wollgras wurde dieses daher vor der Untersuchung 
der Moorprofile entfernt, — ebenso auch gröberes Holz. 

b) Durch Vermahlen einer Torfprobe erhält man im allgemeinen so 
gleichmäßig durchmischtes Material, daß mehrere aus diesem selben Pul- 
ver hergestellte Alkaliextrakte in der Lichtabsorption kaum voneinander 
abweichen. Ausnahmen machen aber wollgrasreiche Proben; anstatt 
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sich gleichmäßig in den Pulvern zu verteilen, neigen Eriophorumfasern 
auch nach Passieren der Mühle zur Verfilzung und Zusammenballung. 

c) Feinvermahlener Hochmoortorf, der in Papiertüten in einem 
trockenen Keller aufbewahrt wurde, zeigte selbst nach 4 Jahren noch 
keine wesentliche Veränderung der Lichtabsorption. Auch bergfrisch 
in verschlossenen Gläsern 4 Jahre hindurch gelagerte Proben hatten 
sich gut gehalten. — Einer längeren Aufbewahrung von Torfproben vor 
der kolorimetrischen Bearbeitung stehen nach den vorliegenden Er- 
fahrungen offenbar keine Bedenken entgegen. 

d) Die nach äußeren Merkmalen beurteilte Humosität (H, Faust- 
methode nach v. Post) steht weit besser mit der kolorimetrisch ermittel- 
ten Humifizierungszahl (#.Z.) im Einklang, als mit dem Zersetzungs- 
grad (Z.@.), wie er mittels Acetylbromid bestimmt wird. — 

Obschon das kolorimetrische Verfahren nur recht einseitig zu orien- 
tieren vermag und nicht den wirklichen Anteil der echten Humusstoffe 
zum Ausdruck bringt, lassen sich mit ihm bei botanisch-geologischen 
Mooruntersuchungen doch aufschlußreiche Ergebnisse gewinner. Be- 
sonders bei regionalen Untersuchungen wird die Aufstellung von Humi- 
fizierungsdiagrammen nach dieser Methode gute anschauliche Vergleiche 
zwischen verschiedenen Moorgebieten ermöglichen, wobei die rasch 
durchzuführende Arbeitsweise und die Lagerungsfähigkeit des Materials 
nicht zu unterschätzende Vorteile sind. — Auch für die Praxis der Torf- 
industrie, sowie für Fragen der Torfverwertung überhaupt dürfte das 
Verfahren immer noch bessere Anhaltspunkte liefern als andere, auf 
grobsinnlicher Schätzung beruhende Beurteilungen, welch letztere 
jedenfalls sehr viel Erfahrung voraussetzen. Häufigkeit und Stärke 
zersetzter Zwischenlagen im Weißtorf — Momente, die für die Torf- 
industrie wesentlich ins Gewicht fallen — lassen sich durch die lücken- 
losen kolorimetrischen Humifizierungsdiagramme z.B. trefflich zum 
Ausdruck bringen, wie andererseits in bequemer Weise auch Durch- 
schnittswerte des Extinktionskoeffizienten oder der Humifizierungszahl 
zu gewinnen sind. Errechnet man beispielsweise für den Jüngeren 
Sphagnumtorf unter Ausschluß der sekundär verwitterten Oberflächen- 
proben Durchschnittsgrößen des k-Wertes für die in Abb. 18 dar- 
gestellten Profile, so staffeln sich diese nach ansteigenden Werten fol- 
gendermaßen: 


k k 

De ee 0,618 9 Bornreihe. . . . . . . 0,767 
2 Wietingsmoor. . . . . . 0,626 10 Hellweger Moor . . . . 0,810 
3 Holler Moor . . . . . . 0,626 11 Niedersandhausen II . . 0,820 
4 Nettelstedt . . . . . . 0,630 D 00... 0,879 
5 Petersfehn . . . . . . . 0,664 13 Pietzmoor I . . . . . 0,949 
6 Hellweger Moor P . . . 0,735 14 Hahnenknooper Moor . 0,987 
IE 2. 0 à Gee 0,743 15 Bultmoor . . . . . . . 1,122 
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Es ist dies eine Stufenfolge, die tatsächlich weitgehend die Staffe- 
lungen der technischen Qualität der Weißtorfe zum Ausdruck bringt, 
wobei allerdings zu bemerken ist, daß für die Praxis natürlich nicht das 
einzelne, sondern stets nur mehrere mit Verständnis ausgewählte Profile 
dieHumifizierungsverhältnisse einer Moorfläche charakterisieren können. 


Verzeichnis benutzter Abkürzungen. 





k Extinktionskoeffizient | F. Fasern 

H.Z. Humifizierungszahl | H. Holz (über 5 mm stark) 

F.Z. Farbzahl "Bi Periderm 

2.0. Zersetzungsgrad R. Reiser 

H Humositötsgradnach v.Post | W. Wurzeln 

GH Grenzhorizont | Wii. feiner Wurzelfilz 

Acut. Sphagna acutifolia glm. gleichmäBig 

Cusp. Sphagna cuspidata kenntl. kenntlich 

Cymb. Sphagna cymbifolia lagw. lagenweise 

imbr. Sphagnum imbricatum nestw. nesterweise 

mag. Sphagnum magellanicum sp. spaltend 

pap. Sphagnum papillosum unglm. ungleichmäßig 

fuse. Sphagnum fuscum unkenntl. unkenntlich 

Aulac. Aulacomnium palustre 1 = spärliches Vorkommen 

Polytr. str. Polytrichum strictum 2=bis 25% d. Torfmenge ausmachend 

Scheuchz. Scheuchzeria palustris 3—25—50% ,, ss od 

Er. Eriophorum 4—50—75% ,, ps bs 

Call. Calluna vulgaris 5 = 75—100%,, 3 aa 
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ÜBER DIE SPÄTGLAZIALE VEGETATIONS- 
UND KLIMAENTWICKLUNG 
IM WESTLICHEN BODENSEEGEBIET. 


Von 
Ince MÜLLER +1. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 12. August 1946.) 


In den Ländern rings um die südliche Ostsee, in weiten Teilen des 
norddeutschen Flachlandes von Nordwestdeutschland bis Ostpreußen, 
und gegen Süden mindestens bis in das dem Harz im Süden vorgelagerte 
Untereichsfeld hat die Gliederung des Spätglazials durch den allgemeinen 
Nachweis der Allerödschwankung eine feste Grundlage erhalten. An 
die waldlose „Ältere Dryaszeit“, die an den Eisrückzug vom Pommer- 
schen Stadium anschließt, über die Bildungszeit der gotiglazialen 
Moränen hinausreicht und wohl durch ältere stadiale Klimaschwan- 
kungen gegliedert wird (vgl. IVERSEN 1942 u.a.), schloß sich während 
des Alleröd-Interstadials ein erster großer Vorstoß subarktischer Birken- 
und Kiefernwälder an, die damals bis in das südliche Ostseegebiet vor- 
gedrungen sind (vgl. die zusammenfassende Darstellung bei ScHÜT- 
RUMPF, 1943). Diese Wälder wurden aber während des Stadials der 
„Jüngeren Dryaszeit‘, die wahrscheinlich dem Eisstand an den fenno- 
skandischen Endmoränen entspricht, wieder zurückgedrängt, und zwar 
so weit, daß sich selbst in einer Landschaft wie dem Untereichsfeld in 
150—200 m Höhe, 800—900 m unter der heutigen Waldgrenze im Harz, 
noch ein deutlicher Waldrückgang nachweisen läßt (STEINBERG 1944). 
Erst auf diese jüngere Dryaszeit folgte dann in der Vorwärmezeit, dem 
Präboreal s.str., eine neuerliche Ausbreitung subarktischer Birken- 


1 Die Arbeit ist ein Teil der unveröffentlicht hinterlassenen, im Botanischen 
Institut der ehemaligen Reichsuniversität Straßburg angefertigten Dissertation 
meiner Mitarbeiterin Frau Dr. Inge MÜLLER, geb. DETTINGER. Um eine baldige 
Drucklegung zu ermöglichen, habe ich den Text kürzen und umschreiben müssen. 
Bei der Erörterung der Altersbestimmung bin ich vom Original, das sich stärker 
an meine älteren Ansichten von 1935 anlehnte, abgewichen. Für diesen Ab- 
schnitt (D) möchte ich daher allein die Verantwortung tragen. Die in sehr sorg- 
fältiger Weise erarbeiteten und sehr klaren Untersuchungsergebnisse werden 
ihre Bedeutung auch dann behalten, wenn sich unsere Ansichten über das Alter 
der spätglazialen Perioden noch ändern sollten. Frau Dr. MÜLLER aber wird als 
selbstloser, stets hilfsbereiter Kamerad allen ehemaligen Angehörigen des In- 
stituts unvergessen bleiben (F. Frrsas). 
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und Kiefernwälder, in die nach einiger Zeit Haseln und andere wärme- 
bedürftige Gehölze eindrangen, womit die bekannte postglaziale Wald- 
entwicklung eingeleitet wurde. 

Es ist selbstverständlich, daß Klimaschwankungen von diesem 
Ausmaß auch in den südlicheren Landschaften Mitteleuropas erhebliche 
Vegetationsveränderungen nach sich gezogen haben müssen. Hier 
konnte bisher aber nur an wenigen Stellen eine spätglaziale Vegetations- 
entwicklung aufgedeckt werden, die sich der aus dem Bereich der nordi- 
schen Vereisung eben beschriebenen mit hoher Wahrscheinlichkeit 
gleichsetzen läßt. Diese Stellen, die noch keinen allgemeinen Überblick 
ermöglichen, sind: Lunz in den niederösterreichischen Alpen (Gams, 
1927) und einige wenige andere Punkte der Ostalpen (v. SARNTHEIN, 
1940, 1943), Sewen in den Südvogesen (GRÜNIG, 1945) und, nicht ganz 
so klar, der Schluchsee im Südschwarzwald sowie der ehemalige See 
von Urbis in den Südvogesen (OBERDORFER, 1931, 1937) und das Faulen- 
seemoos im Berner Oberland (WELTEN, 1944). Anderwärts, wie in Ober- 
schwaben, scheint die spätglaziale Wiederbewaldung früher begonnen 
zu haben und Spuren älterer Stadien aufzuweisen, während sich der 
Klimarückschlag der jüngeren Dryaszeit nicht mehr deutlich zu er- 
kennen gibt. Diese entspricht, wie von vielen Seiten angenommen wird 
(vgl. Gams, 1938), sehr wahrscheinlich den jüngeren Stadien des alpinen 
Eisrückzugs (Gschnitz, Daun) bzw. der sog. Schlußvereisung der Alpen 
im Sinne AMPFERERs. 

Zu den Landschaften, in denen eine endgültige Klärung der Klima- 
und Vegetationsgliederung des Spätglazials besonders erwünscht wäre, 
gehört das Gebiet des ehemaligen Rheingletschers. Methodisch zu- 
reichende Untersuchungen liegen hier nur aus dem unmittelbar vor 
den äußeren Jugendmoränen gelegenen Federseegebiet vor, wo folgende 
Entwicklung feststeht (BERTSCH 1931 zum Teil; FırBas, 1935, 1941): 
1. Waldlose Weidenzeit; 2. ältere Birkenzeit; 3. ältere Kiefernzeit; 
4. neuerlicher, offenbar auf einen Klimarückschlag zurückgehender 
Birkenvorstoß; 5. jüngere Kiefernzeit; 6. Birken-Kiefernzeit mit be- 
ginnender Ausbreitung von Hasel, Ulme, Eiche usw. Es könnte heute 
naheliegend erscheinen, den neuerlichen Birkenvorstoß des Federsee- 
gebietes der jüngeren Dryaszeit bzw. der Schlußvereisung gleichzusetzen, 
wie dies auch v. SARNTHEIN (1940) und SCHÜTRUMPF (1943) versuchen. 
Aber ein Vergleich der Schichtmächtigkeiten und die bekannten Schnee- 
grenzdepressionen während der letzten Stadien sprachen wenigstens 
bisher dagegen (FırBas, 1935). Freilich muß sich der Klimarückschlag 
der jüngeren Dryaszeit auch in dem 580 m hochgelegenen Federsee- 
gebiet bemerkbar gemacht haben. Aber im Umkreis der Alpen müssen 
wir immer mit der Möglichkeit rechnen, daß ein Temperaturrückgang, 
der anderwärts schon zu einer Verdrängung der Wälder Anlaß gab, 
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hier zunächst nur eine Ausbreitung von Bergkiefern (Pinus Mugo = 
montana) zur Folge hatte, die sich durch Pollenuntersuchungen nicht 
oder kaum nachweisen läßt. Das haben schon OBERDORFER (1931) 
und neuerdings WELTEN (1944) angenommen und durch Artbestim- 
mungen der Kiefernpollen mit Hilfe von Größenmessungen und der von 
HÔRMANN genannten Merkmale zu beweisen versucht. Aber wie uns 
neuere, noch unveröffentlichte Untersuchungen (GRÜNIG, FIRBAs) 
wiederum zeigten, sind diese Merkmale doch sehr unzuverlässig und 
gegenüber den genannten Ergebnissen Zurückhaltung nötig. Jedenfalls 
müssen wir mit der Möglichkeit rechnen, daß sich in Gebieten, in denen 
sowohl Waldkiefern wie Bergkiefern häufig waren, die interstadiale 
Allerödzeit und die stadiale jüngere Dryaszeit unserer Beobachtung in 
einer einheitlich erscheinenden ‚Kiefernzeit‘‘ s. 1. entziehen. 

Ganz anders als am Federsee soll aber nun die spätglaziale Wald- 
entwicklung im Bodenseegebiet verlaufen sein, nämlich nach den über- 
einstimmenden Ergebnissen von P. STARK (1923—1927) und K. BERTSCH 
(1929) in der einfachen Abfolge: 1. Waldlose Weidenzeit; 2. Birkenzeit ; 
3. Kiefernzeit; 4. Kiefern-Haselzeit usw. BERTSCH hat hieraus ge- 
schlossen, daß der Bodensee während der älteren Kiefernzeit des Feder- 
sees noch unter Eis begraben lag, und daß die Birkenzeit des Boden- 
sees mit dem neuerlichen Birkenvorstoß am Federsee ungefähr gleich- 
altrig ist. Dieser soll aber nur wenig jünger sein als der Stand des 
Rheingletschers an den Konstanz-Tettnanger Moränen bzw. diesem 
Eisstand entsprechen, den BERTSCH mit 17000 v. Chr. ansetzt (Ammer- 
seestadium C. TRoLLs). Gegen die Annahme einer so frühen Wieder- 
ausbreitung der Wälder im Spätglazial sind schon von RupoLpH (1930, 
S. 151), FIRBAS (1935) u.a. Bedenken erhoben worden, eine Entschei- 
dung können aber nur neue Untersuchungen im Rheingletschergebiet 
erbringen. Denn heute lehrt schon ein Blick auf die älteren, rund 2 Jahr- 
zehnte zurückliegenden Pollendiagramme von STARK und BERTSCH, 
in denen die Nichtbaumpollen (NBP) und die Pollendichte (PD) noch 
nicht berücksichtigt und die Probenabstände sehr groß gewählt sind, 
daß wesentliche Abschnitte der Entwicklung der Beobachtung ent- 
gangen sein können. 

Dies ist nun tatsächlich der Fall. Es gibt zwar im westlichen Boden- 
seegebiet Stellen, wo man auch bei sehr dichter Probenentnahme nur 
eine so einfache Entwicklung findet, wie sie STARK beschrieben hat. 
Das trifft z. B. für zwei hier nicht mitgeteilte Diagramme aus dem Deger- 
moos bei Hegne zu. Aber Untersuchungen an anderen Stellen zwingen 
zu dem Schluß, daß in solchen Fällen offenbar Schichten fehlen, ohne 
daß man dies an dem betreffenden Profil sicher erkennen könnte. Man 
muß eben bei Seeablagerungen immer wieder mit Verschiebungen der 
oberen Sedimentationsgrenze, mit Umlagerungen und „versteckten 
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Diskordanzen“ rechnen. Es seien nun eiaige Untersuchungsergebnisse 
mitgeteilt, die zeigen, daB die spätglaziale Vegetationsentwicklung im 
westlichen Bodenseegebiet, am Untersee, nicht anders, sondern fast 
genau so verlaufen ist wie am Federsee. 

A. Profile in der Radolfzeller Bucht im Seeried an der Aachmiindung, 
bei etwa 396 m Höhe (Punkt 388 nach Stark). Die Bohrstellen lagen 
70 m (I) bzw. 90 m (II) vom Seeufer, 40 m südwestlich von dem Weg 
zum Kieslagerplatz, nahe dem inneren Rand des Schilfgürtels. Es 
wurde folgende Schichtfolge festgestellt: 

Prof. I Prof. II 
Schwarze Moorerde . . . . - 25cm 15cm 
ne — - ige, hell-olivfarbige 

onmudde mit Konchylien. 40cm 45cm aus der Buchenzeit 
Grob-kalksandige Seekreide mit 


Konchylien . . . . . . . 35cm 40cm aus der Zeit der Buchenaus- 
breitung 
Weißgraue Kalkmudde, unten 
schwach tonig . . . . - » 235cm 220cm aus der jüngeren Kiefernzeit (5), 
der Hasel- und Eichenmisch- 
waldzeit 
Stärker tonige, zum Teil sandige 
Kalkmudde ....... 20cm 20cm aus der Birkenschwankung (4) 
und dem Beginn der jüngeren 
Kiefernzeit (5) 


Feinsandige Kalkmudde (in ]) 
bzw. tonige Kalkmudde(inII)20cm 20cm aus dem Ende der waldlosen 
Zeit (1) und der älteren Bir- 
ken- und Kiefernzeit (2, 3) 
Blaugrauer, schwach kalkhal- 
tiger, feinsandiger Ton... ? ? aus der waldlosen Zeit; fast pollen- 
frei und auch nach Auf- 
bereitung mit HF nicht aus- 
zuzählen. 

Die beiden Pollendiagramme (Abb. 1, 2) stimmen miteinander sehr 
gut überein und lassen folgende Vegetationsentwicklung erkennen: 

1. Waldlose Zeit. Offenbar nur der Ausklang in den Grundproben 
erfaßt und an noch höheren NBP-Werten (bis 64%) und Salix-Werten 
zu erkennen. Unter den Gehölzpollen herrscht bereits Betula. 

2. Ältere Birkenzeit. Die absinkenden NBP-Werte zeigen die Wieder- 
bewaldung an. Betula herrscht mit 82—88% weitaus vor. Die An- 
wesenheit von Baumbirken beweisen in beiden Profilen Funde von 
flügellosen Früchten von Betula alba s.1. Pinus und Saliz spärlich, 
Spuren von Hippophaë. PD gering. 

3. Ältere Kiefernzeit. Bei geringen NBP-Werten (unter 10%) herrscht 
Pinus mit 62—65%, danach Betula. Früchte von B.alba wurden 
wiederum gefunden. Saliz ist spärlich. Die PD wenigstens in Profil II 
höher. 
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4. Birkenschwankung. Es lassen sich 2 Birkengipfel (a,c) und ein 
dazwischen liegender Kieferngipfel (b) erkennen und in beiden Profilen 
gleichsetzen. Die NBP sind auf 25 bzw. 23% erhöht, in Profil II liegen 
auch die Salix-Werte höher. Spuren von Hippophaé. PD wechselnd, 
im ganzen noch recht gering. 

ö. Jüngere Kiefernzeit. Bei Abfall der NBP-Werte unter 10% und 
einer deutlichen Zunahme der PD Rückgang von Betula und Aus- 
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Abb. 1'. Pollendiagramm der spätglazialen und frühpostglazialen Schichten von der 
Radolfzeller Bucht, Profil I. 


breitung von Pinus bis auf Werte zwischen 80 und 90%. Salix spärlich. 
Anfangs noch Spuren von Hippophaé, in den obersten Schichten die 
ersten Vorkommen von Alnus und Corylus. 


6. Kiefern-Haselzeit. Ausbreitung von Corylus und etwa gleich- 
zeitig von Ulmus und Quercus, etwas später von Tilia bei gleichzeitigem 
Riickgang von Pinus. PD ziemlich hoch, NBP meist spärlich. (Daran 
anschlieBend die weitere bekannte postglaziale Entwicklung.) 


1 Erklärung zu Abb. 1—3. Ganz links ist die Schichtfolge eingetragen, vgl. 
darüber den Text. Es folgt die relative Häufigkeit der Gehôlzpollen in Prozent der 
Baumpollensumme, hierauf die relative Häufigkeit der Nichtbaumpollen, ebenfalls 
bezogen auf die Baumpollensumme und schlieBlich, mit gestrichelter Kurve von 
rechts nach links eingetragen, die Pollendichte nach Behandlung der Proben mit 
HF in gem des Präparates. In allen Proben wurden je 2 x 100 Baumpollenkérner 
abgezählt. 
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Um die Radolfzeller Bucht breiteten sich also nach der Ablagerung 
des Glazialtons, die offenbar noch in eine waldlose und sehr vegetations- 
arme Zeit (1) fällt, zunächst Birkenwälder aus (2), denen nach einiger 
Zeit Kiefernbestände (3) folgten. Dann kam es aber zu einer noch- 
maligen Ausbreitung von Birkenwäldern (4), die mit deutlichen An- 
zeichen einer neuerlichen, wenn auch geringen Entwaldung verbunden 
ist. Dieser Rückschlag auf das Birkenwaldstadium ist durch 2 Birken- 
gipfel vertreten; der dazwischen liegende Kieferngipfel kann einer 
kurzen, vorübergehenden Ausbreitung von Kieferngehölzen entsprechen, 





Zz 
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Abb. 2. Pollendiagramm der spätglazialen und frühpostglazialen Schichten von der 


Radolfzeller Bucht, Profil II. 
aber auch durch stärkeres Hervortreten fernverbreiteten Kiefernpollens 
zur Zeit des größten Waldrückgangs verursacht sein. Jedenfalls folgte 
auf diese Birkenschwankung eine jüngere Kiefernwaldzeit (5). In diese 
Kiefernwälder drangen dann mit Beginn der Wärmezeit Haseln, Eichen, 
Ulmen u.a. Holzarten ein. 

Um welche Kiefernarten es sich während der Kiefernzeiten gehandelt 
hat, konnte an den Untersuchungsstellen nicht ermittelt werden. Da 
aber schon die ältere Kiefernzeit auf eine Zeit der Birkenwälder gefolgt 
ist, ist es kaum denkbar, daß es sich nur um Bergkiefern gehandelt 
haben kann. Wir müssen schon damals und erst recht in der jüngeren 
Kiefernzeit mit einem sehr häufigen Vorkommen von Waldkiefern 
rechnen. Bergkiefern mögen neben ihnen vorhanden gewesen sein. 

Der Birkenschwankung entspricht in Profil I die Ablagerung einer 
stärker tonigen Kalkmudde, während darüber und darunter reine oder 
nur schwach tonige Kalkmudden liegen. Dies ist ein weiterer Hinweis, 
daß die Birkenschwankung auf einen Temperaturrückgang zurückgeht. 
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In Profil II scheinen auch die ältere Birken- und Kiefernzeit durch 
tonige Kalkmudde vertreten zu sein. Doch sind diese Waldperioden 
hier auf wenige Zentimeter zusammengedrängt, außerdem zeichnet sich 
die Kalkmudde während der Birkenschwankung durch einen höheren 
Sandgehalt aus. 

B. Eine ganz besonders klare Ausprägung der zweigipfeligen Birken- 
schwankung zeigt ein Profil, das im Ried gegenüber der Insel Mainau 
erbohrt worden ist, und zwar 55 m nordöstlich der Straße Litzelstetten- 
Allmannsdorf und 110 m südöstlich vom Damm nach der Mainau, un- 
gefähr 10m vom Außenrand des Röhrichts entfernt in etwa 396 m 
Höhe (Punkt 368 bei Stark). Es ergab folgende Schichtfolge: 


Feinsandige, graubraune Kalk- 
D cercle ass 5 0 15cm aus jüngerer historischer Zeit 
Weißgraue, seekreideartige, 
schwach tonige Kalkmudde . . 345cm aus dem jüngeren Teil der jüngeren 
Kiefernzeit (5) und den folgenden 
postglazialen Perioden 


Blaugraue, tonige Kalkmudde . 40cm aus dem älteren Teil der jüngeren 
Kiefernzeit 
Hellgraue, etwas feinsandige Kalk- 
BE sc ol ee oe OE 20 cm ausder Zeit der Birkenschwankung(4) 
Blaugrauer, etwas feinsandiger, 
kalkreicher Ton . . . . . . . 125 cm die obersten 10 cm aus der älteren 


Kiefernzeit (3), darunter pollenfrei. 


Wie Abb. 3 zeigt, ist die Birkenschwankung hier auBerordentlich 
gleichmäßig durch 2 Betula-Gipfel von 77,5 und 80% vertreten, zwischen 
denen wieder ein kleiner Kieferngipfel von 40,5% liegt. Ein kräftiger 
Anstieg der NBP-Werte auf 48%, relativ hohe Saliz-Werte (bis 8,5%) 
und eine sehr geringe Pollendichte zeigen, daß mit der Ausbreitung der 
Birkenwälder ein Rückgang der Waldbedeckung verbunden war. Daß 
es sich um Baumbirken gehandelt hat, wird wieder durch Funde von 
Früchtchen von Betula alba bewiesen. Hippophaë findet sich in Spuren. 

Nach dieser offenkundigen Parallele kann es sich bei der vorangehen- 
den Kiefernzeit mit viel geringeren NBP- und Saliz-Werten und der 
etwas größeren PD nur um die ältere Kiefernzeit (3) handeln, deren 
Pollenniederschlag aber möglicherweise nicht in eigenen Sedimenten 
ruht, sondern in die obersten Lagen des Glazialtons eingegangen ist. 
Die ältere Birkenzeit fehlt. Die jüngere Kiefernzeit ist wiederum durch 
einen starken Anstieg von Pinus (bis 96,5%), einen Rückgang von 
Betula und der NBP, ein fast völliges Verschwinden von Salix, eine 
Zunahme der PD und schließlich durch die beginnende Ausbreitung von 
Corylus, Ulmus, Quercus und Alnus ausgezeichnet. Ihr folgt die Kiefern- 
Haselzeit. Während des älteren Teils der jüngeren Kiefernzeit wurde 
noch tonige Kalkmudde gebildet, später ging der Tongehalt sehr zurück. 
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C. Der Pollenniederschlag der waldlosen Zeit, die nach dem Eisrück- 
zug noch längere Zeit angedauert haben muß, ist in den Radolfzeller 
Profilen nur ausklingend, vor der Mainau überhaupt nicht erfaBt worden. 


Wa 


0 20 # æ æ 0 2 # 20 0 

Abb. 3. Pollendiagramm der spätglazialen und frühpostglazialen Schichten im Ried 
vor der Mainau. 

Er konnte aber in sehr guter Ausprägung in einem kleinen Riedmoor 
bei Überlingen am Ried nachgewiesen werden, wo in einer söllartigen 
Senke unter mehr als 4 m Grobdetritusgyttjen und Riedtorfen eine an 
Pediastren, Cosmarien und Cladoceren reiche Tonmudde ruht, über der 
nach einer das ganze jüngere Spätglazial umfassenden Lücke gleich Ab- 
lagerungen aus der Zeit der Haselausbreitung folgen. In Tabelle 1 ist 
aus dieser Tonmudde eine Reihe ausgewählter Spektren aus der wald- 
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Tabelle 1. Ausgewählte Pollenspektren (%) aus den Schichten der waldlosen Weiden- 
zeit (1) und der älteren Birkenzeit (2) im Riedmoor bei Überlingen (oben) und 
im Haidelmoos bei Wollmatingen (unten). Die spärlichen Vorkommen von Centro- 
spermen-Pollen weggelassen, im Haidelmoos in 160 cm Tiefe noch 0,5% Alnus. 
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losen Weiden-Birkenzeit (1) und der folgenden älteren Birkenzeit (2) 
wiedergegeben. Der geringen Größe des Moorbeckens entsprechend, 
sind die NBP-Werte zu allen Zeiten viel höher als an den Ufern des 
Untersees. Hippophaë ist zeitweise recht häufig. Bemerkenswert ist, 
daß schon während der waldlosen Zeit reichlich die Haare von Cerato- 
phyllum demersum gefunden wurden. 

Ganz ähnliche Ergebnisse hatte eine Untersuchung im Haidelmoos 
bei Wollmatingen, das leider seit den Zeiten STARKs völlig entwässert 
und in Gärten und Wiesen umgewandelt worden ist, so daß nur die 
untersten tonigen Schichten untersucht werden konnten. Auch in 
ihnen konnte die waldlose Weiden-Birkenzeit (1) und die folgende 
ältere Birkenzeit (2) gut erfaßt werden (vgl. Tabelle 1). Hippophaé 
wurde hier nicht gefunden!. 

Unter den Nichtbaumpollen fällt in allen Profilen in den spätglazialen 
Schichten, besonders in den waldlosen oder waldarmen Zeiten, der hohe 
Anteil des Pollens cf. Artemisia auf. Dieser früher leider oft zu Salix 
gezählte Pollentyp wird seit einigen Jahren immer mehr beachtet 
(ERDTMAN 1938, Losert 1940, IVERSEN 1941, v. SARNTHEIN 1943, 
Lüpı 1944). Wenn man auch im Einzelfall vielleicht noch mit un- 
bekannten Konvergenzen rechnen muß, zeigt doch die Beschränkung 
dieses Pollentyps im heutigen Pollenniederschlag auf den Spätsommer 
(FIRBAS und SAGROMSKY unveröffentlicht) und sein unter Umständen 
in den Ablagerungen großer Seen, wie etwa des Bodensees, häufiges 
Vorkommen, daß es sich zumindest zum allergrößten Teil um Pollen 


1 Auf den von WELTEN und IvERSEN erkannten Helianthemum-Pollen wurde 
bei diesen Untersuchungen leider noch nicht geachtet. 


Planta, Bd. 35. 5 
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der Gattung Artemisia handeln muß, der je nach den weiteren Umstän- 
den als Zeuge steppenartiger Trockenrasen oder auch als Siedlungs- 
zeiger von Ruderal- und Unkrautgesellschaften bewertet werden kann. 
Um dies genauer erkennen zu lassen, ist in Tabelle 2 der Anteil ver- 
schiedener NBP in Prozenten ihrer Summe für die fünf unterschiedenen 


Tabelle ro Anteil verschiedener Nichtbaumpollen in Proz2nten ihrer Summe in 
den spätglazialen Vegetationsperioden des westlichen Bodenseegebiets 





Zeit 











Wild- | Cype-| Arte- Centro- | Ericales 1 
(In Kl Zahl d Varia | Farne 
Profile und = ss gräser |raceen| misia |spermen |(Calluna) | 
5. Jüngere Kiefernzeit 34,7 9,8 25,8 0,8 8,9 =|" 9,0 
(3 bzw. 21) “|: 
4. Birkenschwankung 31,8 5,7 | 40,0 0,1 
(3 bzw. 20) | 
3. Âltere Kiefernzeit 42,8 | 6,2 | 23,5 0,6 26,9 | — 
(3 bzw. 8) 
2. Âltere Birkenzeit 23,4 | 5,8 | 40,5 2,3 28,0 | 2,3 
(4 bzw. 10) | 
1. Waldlose Weiden- 32,6 9,7 33,0 0,3 24,4 1,8 
Birkenzeit (3 bzw. 15) 

















Vegetationsperioden im Mittel eingetragen. Danach haben in den spät- 
glazialen und frühpostglaziaien Schichten des w-:ilichen Bodensee- 
gebietes unter den NBP immer diejenigen der Wildgräser, von Artemisia 
und schließlich die zu verschiedenen, nicht näher bestimmten Arten 


gehörigen ,, Varia“ eine große Rolle gespielt, während Cyperaceen sehr 
zurücktraten und Ericaceen, abgesehen von dem Funde eines einzigen | 
Calluna-Pollenkorns in der waldlosen Zeit, völlig gefehlt haben. Arte- 


misia spielte in den Zeiten der Birkenherrschaft die relativ größte Rolle, 
war aber auch sonst recht häufig. Vom Haselanstieg bis zur Gegenwart 


ist der Anteil des Artemisia-Pollens dagegen sehr viel geringer, nämlich 
in je einem vollständig ausgezählten Frofil von der Mainau und von 
Radolfzell nur 6,6 bzw. 4,1% der NBP-Summe. Ähnlich, wie dies von 
SARNTHEIN in den Tiroler Alpentälern fand, müssen also auch im west- 
lichen Bodenseegebiet Artemisia-reiche und danach offenbar-steppen- 
artige Rasengesellschaften während des ganzen Spätglazials eine erhebliche 
Rolle gespielt haben, vor allem während der älteren Birkenzeit und der 
Birkenschwankung, aber auch schon während der waldlosen Weidenzeit 
und sonst. Wahrscheinlich besaß ein Teil der subarktischen Birken- 
und Kiefernwälder den Charakter trockener Steppenwälder. Allmählich 
beginnt sich auch durch paläobotanische Untersuchungen die Geschichte 
der glazialen und spätglazialen Steppen aufzuhellen, deren Fauna 
besonders aus den berühmten Magdalenien-Stationen rings um den 


Bodensee seit langem bekannt ist. 


D. Welches Alter haben nun die spätglazialen Vegetationsperioden 
des westlichen Bodenseegebietes ? Die untersuchten Profile liegen noch 
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außerhalb der Konstanzer Moränen des Rheingletschers, ihre Bil- 
dung könnte also an und für sich noch vor diesem Gletscherhalt ein- 
gesetzt haben. Aber sie reichen doch sehr nahe an diesen Moränenzug 
heran und sind jedenfalls in einem Seebecken zur Ablagerung gekommen, 
daß der mächtige Rheingletscher während des Konstanzer Haltes noch 
weitgehend erfüllte. Danach kann es kaum zweifelhaft sein, daß 
während dieses Gletscherhaltes im westlichen Bodenseegebiet noch 
Glazialton abgelagert wurde, und jene Kalkmudden, die bei Radolfzell 
die ältere Birken- und Kiefernzeit bergen, jünger sind als der Kon- 
stanzer Halt, und diesem auch die Birkenschwankung, die bei Radolfzell 
und vor der Mainau durch tonig-sandige Kalkmudden vertreten wird, 
nicht entsprechen kann. Das ist das eine, was sich sagen läßt. 

Weiter ist die Parallele zwischen der spätglazialen Vegetations- 
entwicklung im westlichen Bodenseegebiet und am Federsee so weit- 
gehend, daß es sich in beiden Gebieten um die gleichen, gleichaltrigen 
Perioden handeln muß. Auch der BirkenvorstoB am Federsee kann 
also nicht dem Konstanz-Tettnanger Halt entsprechen oder ihm un- 
mittelber folgen. Der eingangs erwähnte Datierungsversuch von 
BERTSCH dari als widerlegt gelten. 

Es bestehen nun zwei Möglichkeiten: a) Die Birkenschwankung (4) 
gehört noch in den Bereich der älteren Stadien des alpinen Eisrückzugs 
und entspricht etwa dem ,,Bühlstadium im engeren Sinne“, also viel- 
leicht einem Gletscherhalt am oberen Ende des Bodensees. b) Die 
Birkenschwankung entspricht der Schlußvereisung, d.h. den jüngeren 
Stadien (Gschnitz, Daun) und die ältere Kiefernzeit dem Bühl-Gschnitz- 
Interstadial, oder, in der Sprache der Parallelisierung mit dem Ostsee- 
gebiet, die Birkenschwankung entspricht der jüngeren Dryaszeit und 
die ältere Kiefernzeit der Allerödzeit. 

Eine endgültige Entscheidung zwischen diesen beiden Möglichkeiten 
läßt sich heute noch nicht fällen, Untersuchungen im östlichen Boden- 
seegebiet werden sie fördern können. Doch sei auf Folgendes hinge- 
wiesen. FIRBAS hat sich im Federseegebiet 1935 für die erste Möglich- 
keit entschieden, und ähnlich parallelisiert Lüpı (1939) am Genfer See, 
wo die Verhältnisse wahrscheinlich ähnlich hegen wie am Federsee, einen 
Birkengipfel zwischen älterer und jüngerer Kiefernzeit mit dem Bühl- 
stadium. Für FırBAs war die Überlegung maßgebend, daß die für das 
Gschnitz- und Daunstadium von PENCK und BRÜCKNER angeführte 
Depression der Schneegrenze um 600 bzw. 300 m zu gering scheint, um 
im Federseegebiet eine Verdrängung der subarktischen Kiefernwälder 
durch Birkenwälder zu erklären, zumal damals in den Alpen nur noch 
verhältnismäßig kleine Gletscher vorhanden waren. 

Seitdem hat sich aber herausgestellt, daß die jüngere Dryaszeit, 
die sehr wahrscheinlich den jüngeren Stadien der Alpen entspricht, noch 
im Untereichsfeld, 800—900 m unter der heutigen Waldgrenze im 
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Oberharz, eine weitgehende Verdrängung der Wälder herbeigeführt hat 
(STEINBERG 1944), und nach OBERDORFER (1937) und GRÜNIG (1945) 
ist damals auch in den Tälern der Südvogesen, 500—1000 m unter der 
heutigen Waldgrenze, der Wald wieder verdrängt oder auf das Birken- 
waldstadium zurückgeschlagen worden. Ist die Verknüpfung der 
jüngeren Dryaszeit mit der Schlußvereisung richtig, was sehr wahr- 
scheinlich ist, dann war also die Wirkung des Klimarückschlages der 
jüngeren Stadien auf die Vegetation sehr viel größer, als man nach der 
Schneegrenzdepression erwarten würde. Das überrascht heute nicht 
mehr so sehr, seitdem wir wissen, daß auch die Verdrängung der Wald- 
vegetation durch das hocheiszeitliche Klima sehr viel weiter gegangen 
ist, als man aus der damaligen Erniedrigung der Schneegrenzen errechnen 
würde (FırBAs 1939). Der stadiale Birkenvorstoß im westlichen Boden- 
seegebiet und am Federsee kann also nach unserem heutigen Wissen 
sehr wohl der Schlußvereisung der Alpen entsprechen, so wie dies schon 
v. SARNTHEIN (1940) und SCHÜTRUMPF (1943) vermuten. 

In den Diagrammen des Federseegebietes könnte man allenfalls 
noch die relativ große Schichtmächtigkeit der jüngeren Kiefernzeit, 
verglichen etwa mit der Zeit der Haselausbreitung, als Beweis für ein 
höheres Alter des Birkenvorstoßes anführen. Aber derartige Schlüsse 
sind immer sehr unsicher. Die Diagramme aus dem westlichen Boden- 
seegebiet geben keinerlei Anlaß, der jüngeren Kiefernzeit eine längere 
Dauer zuzusprechen als die der präborealen Vorwärmezeit, d.h. der 
wenig mehr als ein Jahrtausend umfassenden Yoldiazeit, die im Ostsee- 
gebiet die jüngere Dryaszeit von der Zeit der Haselausbreitung trennt. 
Sollte die Birkenschwankung trotzdem älter sein als die jüngere Dryas- 
zeit, dann müßte sich deren Wirkung auf die Vegetation hinter für uns 
noch nicht faßbaren Verschiebungen im Mengenverhältnis von Pinus 
silvestris und P. Mugo während der jüngeren Kiefernzeit verbergen. Ein 
besonderer Anlaß für diese Annahme liegt jedenfalls nicht vor. 


Zusammenfassung. 

Die spätglaziale Vegetations- und Klimaentwicklung des westlichen 
Bodenseegebietes ist entgegen den bisherigen Angaben genau so ver- 
laufen wie am Federsee: auf eine erste Ausbreitung von Birkenwäldern 
folgte eine längere Vorherrschaft von Kieferngehölzen, die aber durch 
eine zweigipfelige Birkenschwankung von stadialem Charakter, die am 
Bodensee mit einer teilweisen Verdrängung der Wälder verbunden war 
und auf einen Temperaturrückgang zurückgeführt werden muß, in eine 
ältere und eine jüngere Kiefernzeit geteilt wird. Es ist wahrscheinlich, 
daß diese Birkenschwankung am Bodensee wie am Federsee der SchluB- 
vereisung der Alpen (dem Gschnitz- und Daunstadium) entspricht, die 
ältere Kiefernzeit aber dem Bühl-Gschnitz- Interstadial bzw. der Aller- 
ödzeit im nördlichen Mitteleuropa. Vor allem zur Zeit der noch nicht 
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vôllig geschlossenen Birkenwälder, aber auch in den anderen Zeit- 
abschnitten vor dem Beginn der Haselausbreitung spielten Artemisia- 
reiche und offenbar steppenartige Pflanzengesellschaften eine auffällige 
Rolle. 
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DER MENSCHLICHEN BESIEDLUNG IM FEDERSEE- 
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Durch die zunehmende Beachtung der Nichtbaumpollen konnte im 
Laufe des letzten Jahrzehnts die Wirkung der vor- und friihgeschicht- 
lichen Besiedlung auf die Zusammensetzung der Vegetation in ver- 
schiedenen Gebieten verfolgt werden. So konnten FIRBAS, LOSERT und 
BROIHAN (1939) im Oberharz durch eine pollenanalytische Abgrenzung 
der historischen Siedlungszeit die Veränderungen des Waldbildes unter 
dem Einfluß der Wirtschaft, besonders des Bergbaues, untersuchen 
und die ursprünglich sehr geringe Verbreitung der Fichte auch in den 
hochgelegenen Wäldern des Oberharzes nachweisen. STEINBERG (1944) 
konnte in den Pollendiagrammen des Untereichsfeldes deutlich eine 
ältere vorgeschichtliche und eine jüngere geschichtliche Siedlungszeit 
abgrenzen und zeigen, daß sich sein Untersuchungsgebiet in der da- 
zwischenliegenden Zeit wieder weitgehend bewaldet hat. Dadurch 
konnte die in der Siedlungsgeographie oft besprochene Frage der ,,Sied- 
lungskontinuität auch durch Pollenuntersuchungen verfolgt und der 
Waldzustand zu Beginn der mittelalterlichen Besiedlung eines heutigen 
Ackerbaugebietes genau erkannt werden. IvERSEN (1941) konnte durch 
Pollenuntersuchungen zeigen, daß die neolithische Besiedlung in den 
fruchtbaren Bodengebieten Dänemarks mit ausgedehnten Rodungen 
der Eichenmischwälder verbunden war, die zu bestimmten Sukzessionen, 
z.B. einer Förderung der Birke auf Brandböden, führten. Mit ihnen 
war auch eine kräftige Ausbreitung von Plantago-Arten verbunden 
(Pl. lanceolata und major), die auf einen hohen Anteil der Waldweide 
in der damaligen Wirtschaft hinweist. 

Angesichts dieser Ergebnisse war es wünschenswert, ähnliche Unter- 
suchungen auch im Federseegebiet durchzuführen, aus dessen Seeab- 
lagerungen und Torfen seit langem überaus reiche Reste vorgeschicht- 
licher Siedlungen bekanntgeworden sind, deren Zuordnung zur nach- 
eiszeitlichen Waldgeschichte schon K. BERTSCH (1931) in hohem Maße 
gelungen ist. Solche Untersuchungen wurden auf Anregung von Herrn 
Prof. FırBas im Sommer 1939 zunächst von Herrn Dr. H. Loserr im 
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Botanischen Institut der Landwirtschaftlichen Hochschule Hohenheim 
begonnen, mußten aber bald infolge des Kriegsausbruchs abgebrochen 
werden. Ich habe sie dann zunächst in Hohenheim, später im Botanischen 
Institut der ehemaligen Reichsuniversität Straßburg fortführen können. 

Vor Beginn der Untersuchungen schien die Klärung zweier methodi- 
scher Fragen nötig: 

1. Bei den älteren Untersuchungen ist die verschiedene Pollen- 
erzeugung der Getreidearten noch nicht weiter beachtet worden. Doch 
hat schon IvERSEN darauf aufmerksam gemacht, daß von dem ganz auf 
Fremdbestäubung eingestellten Roggen offenbar sehr viel größere 
Pollenmengen verstreut werden als von dem übrigen Getreide. Da 
Roggen in Mitteleuropa bekanntlich erst in jüngerer vorgeschichtlicher 
Zeit in Kultur genommen wurde, können große Unterschiede in der 
Pollenhäufigkeit der Getreide in vor- und frühgeschichtlicher Zeit auf 
den Wechsel der Hauptgetreidearten zurückgehen. 

Um hierüber einen ersten zahlenmäßigen Überblick zu gewinnen, 
wurden im Frühjahr 1944 im Botanischen Garten in Straßburg kleine, 
voneinander möglichst weit entfernte, kreisförmige Flächen von 60 em 
Durchmesser mit verschiedenen Getreidearten bepflanzt und der Pollen- 
anflug in ihrer Mitte mit der von REMPE verwendeten und dort genau 
beschriebenen Methode während der ganzen Blütezeit bestimmt und das 
Ergebnis durch die Zahl der Ähren bzw. Rispen jeder Versuchsfläche divi- 
diert. Es ergaben sich so folgende untereinander vergleichbare Zahlen: 


ON ME CONS 195 Pollenkérner/qem/Ahre 
AO Os à - Dose Pes 0,1 7 ER om 
Hordeum distichum ........ 0,2 
Triticum monococcum ....... 1,2 

GOON > 2 = ©. + ei 0,22 

compacum. ....... 0,17 

2... ss ae ee 0,32 ; 

ee TE, 0,7 = 


Die Unterschiede in der Pollenverwehung zwischen Roggen und 
allen anderen untersuchten Arten sind also außerordentlich groß, sie 
betragen im Mittel etwa 500 : 1. Wenn auch weitere Versuche mit 
größeren Versuchsflächen wünschenswert bleiben, zeigt sich schon 
jetzt, daß der Getreidebau nur bei Gegenwart von Roggen in höheren 
fossilen Pollenwerten zum Ausdruck kommen kann; bei Fehlen von 
Roggen, also im größten Teil der vorgeschichtlichen Zeit, wird auch ein 
ausgedehnter Getreidebau nur an relativ sehr geringen Getreidewerten 
kenntlich werden. Wie schon LOSERT (1940) und IVERSEN betont haben, 
muß man daher für den sicheren pollenanalytischen Nachweis der Be- 
siedlung große Pollenmengen abzählen, etwa 1000 Pollenkörner und 
mehr in jeder einzelnen Probe (,‚Promillediagramme‘). 
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2. Da IvERsEN nur den Pollen der für Dänemark in Frage kommen- 
den Plantago-Arten beschrieben hat, wurden zur Ergänzung einige 
weitere Arten nach Material aus dem Institutsherbar in Hohenheim 
untersucht und danach der folgende Schlüssel entworfen (Größen- 
messungen nach Abkochen in KOH; vgl. auch Abb. 1). 








Abb. 1. Pollenkörner verschied Plantago-Arten. 1 Pl. lanceoiata; 2 PI. altissimas 
3 Pl. maritima; 4 Pl. alpina; - PI. coronopus; 6 Pl. media; 7 Pl. montana; & Pl. argentea; 
9 Pl. eynops; 10 PI. major. 


1. Poren nicht umrandet, unauffällig. . . . . . . . . . . . . . .. . 4 
Poren scharf umrandet, gut sichtbar . . . . . . . . . . . . .. , 
LS ere ce + » . 3 
Poren beringt, ohne Wulst; 
5—7 Poren, Struktur undeutlich, Wand glatt, 17,4—30 u, im 
Mittel von 30 Messungen u  . . . . . . . . . .. Pl. maritima 
3. 7—14 Poren, beringt mit schwachem Wulst 
Oe ae ee ere er ar Pl. lanceolata 
ey T EEE ee ee eee Pl. altissima 
5—8 Poren, beringt mit starkem Wulst, Struktur deutlich 
5—7 Poren, 23,4—30 u, M.27 u: . . . . . . . . .. PI. coronopus 
6—8 Poren, 23,4—30 u, M. 26. . . . . . . . . .. Pl. alpina 
4. Pollen mit welliger Wand und deutlicher Struktur... . . . . . . . . 6 
Une ee ve ee 5 
5. Pollen klein, 16,7—21,7 u, M.18m ............ Pl. major 
Pollen groß, 21,7—30 u, M.25p . ............ Pl. cynops 
6. Struktur sehr grob und deutlich, Wand stark wellig und dick 
(über 1,7 u), 21,7—30 u, M.25m . ............ Pl. media 


Struktur schwächer, Wand unter 1,7 u, wellig 
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Eine sichere Bestimmung jeder Art dürfte freilich nicht möglich 
sein. Doch lassen sich 3 Typen gut erkennen, nämlich der ,,Coronopus- 
Typ“ mit Pl.coronopus und alpina, der ,,Lanceolata-Typ“ mit Pl. 
lanceolata, altissima und etwas abweichend Pl. maritima, der ,,Major- 
media-Typ‘ mit Pl. major, media, montana, argentea und cynops. 

Noch zu untersuchen bleiben fiir Mitteleuropa einige seltene siid- 
alpine und mediterrane Arten ( Pl. fuscescens, serpentina, carinata) und 
die ôstlichen Pl. tenuiflora und ramosa. 


I. Untersuchungen im Federseegebiet. 

Uber die Entstehung des Federsees und seine vorgeschichtliche 
Besiedlung sei auf BERTSCH, REINERTH und R. R. SCHMIDT verwiesen. 
Ich habe drei neue Profile untersucht und vom Haselgipfel an in allen 
Proben mindestens 1000 Baumpollen (BP) abgezählt. Die Profile 
stammen von folgenden Stellen: 

ProfilI (Abb. 2) aus dem östlichen Teil im Allgemeinen Ried an der Straße, 
die vom Henauhof quer über das Moor führt, 80 m vom Wegkreuz entfernt bei 
Punkt 85,5 des Meßtischblattes. 

Profil II von der Nordspitze des Wilden Rieds, 5 m vom Nordostrand entfernt. 

Profil III (Abb. 3) wurde in einem Torfstich 150 m nordöstlich der Brikett- 
fabrik entnommen. 

Die engere Probenentnahme und die sehr viel größere Zahl der in 
jeder Probe abgezählten Pollenkörner ermöglichte eine eingehendere 
Gliederung der Waldentwicklung als die Diagramme von BERTSCH. 
Unter Einschluß der von FrRB4AS geklärten spätglazialen Entwicklung 
können wir daher im Federseegebiet nunmehr folgende Abschnitte der 
spät- und postglazialen Waldentwicklung unterscheiden (vgl. dazu Abb. 2 
und 3; über die älteren Abschnitte vgl. FIRBAS 1935 und MÜLLER 1947a): 


Waldlose Weidenzeit. 
Birkenzeit. 

Altere Kiefernzeit. 

. Zeit der neuerlichen Birkenausbreitung. 
. Jüngere Kiefernzeit. 

6. Birken-Kiefernzeit. 

Grenze: Beginn des Corylus-Anstiegs. 

7. Kiefern-Haselzeit. Bei zunächst noch vorherrschender, aber abfallender 
Pinus-Kurve starke Ausbreitung von Corylus (1. Maximum bis 122%), Ulmus 
und Quercus. Betula häufig, gegen Ende erstes Auftreten von Alnus und Tilia. 

Grenze: Kreuzung Pinus x EMW, Beginn der Tilia-Kurve. 

8. Hasel-Eichenmischwaldzeit. Vorherrschend Corylus (Maxima zwischen 97 
und 180%) und Eichenmischwald (EMW), und zwar besonders Ulmus und Quercus, 
während Tilia zurücktritt. Ulmus-Maximum. Im Laufe der Zeit Beginn der ge- 
schlossenen Fraxinus- und Picea-Kurve. Pinus noch ziemlich reichlich, meist 
zwischen 20—40%, ebenso Betula. Alnus unter 10%. 

Grenze: Kreuzung Corylus x EMW. 

9. Eichenmischwald-Haselzeit. EMW vorherrschend (Maxima 50—60%), und 
zwar vor allem Quercus, dann in ziemlichem Abstand Ulmus, Tilia und Fraxinus, 
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wobei Ulmus abnimmt, Fraxinus etwas zunimmt. Quercus- und Tilia-Maximum. 
Corylus weniger häufig als bisher. Pinus meist auf Werte zwischen 10—20% 
gesunken; Alnus etwas häufiger, Picea meist unter 10%. Im älteren Teil setzen 
die geschlossenen Fagus- und Abies-Kurven ein. Erste Vorkommen von Carpinus. 

Grenze: Beginn des Fagus-Anstiegs. 

10. Eichenmischwald- Buchenzeit. Abfall von EMW und Corylus, Ausbreitung 
von Fagus. Im EMW Quercus stärker vorherrschend, Ulmus auf gleiche Werte 
wie Tilia und Frazinus abgesunken. Alnus oft etwas häufiger (über 10%), Pinus 
um 10% oder darunter. Spärliche Vorkommen von Carpinus. 

Grenze: Erstes Fagus-Maximum. 

11. Buchenzeit. Fagus weitaus vorherrschend (Höchstwerte 40—60%), Picea 
und Abies spärlich (im Mittel unter 5%), Pinus etwas häufiger (im Mittel über 


—e— Ps —b—Pkea u Abies —4— Foqus 
—à—Corpinus  —0—EÆMW —O—felula —©0—Anus 
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Zeichenerklärung zu Abb. 2, 3 und 5. 


10%), EMW meist unter 10%, weitaus vorwiegend Quercus. Alnus ziemlich häufig 
(um 20%). Gegen Ende des Abschnittes Beginn der geschlossenen Carpinus-Kurve. 

Grenze: Beginn des letzten geschlossenen Stiickes der Getreidekurve. 

12. Buchen-Eichenzeit. Geringer Rückgang von Fagus, neuerliche Ausbreitung 
von Quercus. Betula und Alnus ziemlich häufig, auch Pinus bereits wieder etwas 
häufiger als bisher. Carpinus regelmäßig vorhanden. 

Grenze: Beginn des starken Pinus- und Picea-Anstiegs. 

13. Kiefern-Fichtenzeit. Starker Anstieg von Pinus und Picea und Rückgang 
aller anderen Gattungen. 

In den neuen Promillediagrammen treten die Kurven neu hinzu- 
tretender Pollenarten meist von Anfang an geschlossen auf, die absolute 
und die empirische Pollengrenze fallen also zusammen. Dies gilt in den 
drei Diagrammen ausnahmslos für Picea, Abies und Fagus, meist auch 
für Tilia, Alnus und Fraxinus, dagegen nicht für Carpinus. (Das Ver- 
halten von Quercus und Ulmus läßt sich nicht sicher verfolgen, da die 
untersten Schichten von Profil III, das allein weiter zurückreicht, 





"III INOIAX ‘a0s19pog WOoA UIUIBISRIC ‘£ “AAV 


2 d0930 wt %0 0  » 08 0 08 





vy 


Diagramm vom Federsee, Profil III. 


Abb. 3. 
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gestört sein können und nicht auf 1000 Pollenkörner in der Probe aus- 
gezählt wurden.) Weiter fällt auf, daß die Kurven von Picea, Abies 
und Fagus meistens gleich mit Werten von einigen Zehntel Prozent ein- 
setzen. Gleichgültig, ob es sich hierbei noch um Weitflug oder schon 
um Vorkommen in der Nähe handelt, deutet dies darauf hin, daß das 
erste Auftreten dieser Holzarten gleich mit einer gewissen, nicht zu 
geringen Häufigkeit eingesetzt hat. 

Eine Gliederung der Buchenzeit durch 3 Buchengipfel, wie sie BERTSCH zu 
erkennen glaubt, läßt sich in den neuen Diagrammen ebenso wie in einigen unver- 
öffentlichten Diagrammen von H. LoseErT nicht klar nachweisen. 

Vergleichen wir nun in den drei Promillediagrammen, von denen 
hier zwei wiedergegeben sind (Abb. 2, 3), diejenigen Nichtbaumpollen 
(NBP), die als Zeiger der vorgeschichtlichen oder geschichtlichen Be- 
siedlung gelten können, so läßt sich folgendes erkennen: Die NBP sind 
nicht sehr häufig, die Kurve liegt meist unter 15—20% und nur dann 
etwas höher, wenn offenbar örtlich bedingte Cyperaceenwerte die 
Pollensumme erhöhen (Abb. 2). Wildgras-, Cyperaceen- und Ericaceen- 
pollen zeigen deutliche Beziehungen zur Schichtfolge, das gleiche gilt 
für die in den Diagrammen nicht eigens verzeichneten Pollen von 
Nymphaea, Nuphar, Potamogeton und Typha. Getreidepollen findet: sich 
in allen Diagrammen in vier Abschnitten, deren Grenzen meist scharf 
sind, seltener durch ein vereinzeltes Pollenvorkommen in der jeweils 
übernächsten Probe etwas unscharf werden. Von diesen Abschnitten 
fällt der älteste, recht kurze in den älteren Teil der EMW-Haselzeit (9), 
in den Beginn der geschlossenen Buchenkurve. Der nächste in das Ende 
der EMW-Haselzeit (9) und in den Beginn der EMW-Buchenzeit (10). 
Der dritte in den jüngsten Teil der EMW-Buchenzeit (10) und in den An- 
fang der Buchenzeit (11), also in die Zeit um das erste Buchenmaximum. 
Der vierte schließlich in den jüngsten Teil der Buchenzeit (11), in die 
Buchen-Eichenzeit (12) und Kiefern-Fichtenzeit (13). Nurin ihm werden 
Werte von einigen wenigen Zehntel Prozent überschritten und unter 
Umständen solche bis über 8% erreicht. Plantago-Pollen folgt zwar bis 
zu gewissem Grade der Getreidekurve, tritt aber vielfach, so besonders 
in Abb. 2, auch in Schichten auf, in denen Getreide nicht erfaßt wurde. 
Sein Vorkommen setzt auch schon früher, mit Beginn der Hasel-EMW- 
Zeit, ein. Pollen cf. Chenopodiaceae und cf. Rumex tritt spärlich und 
unregelmäßig zu allen Zeiten auf und läßt dabei keine auffälligen Gesetz- 
mäßigkeiten erkennen. Solcher cf. Artemisia ist fast immer vorhanden, 
am häufigsten in der Birken-Kiefernzeit (6). 

Läßt sich nun aus dem viermaligen Auftreten von Gramineenpollen 
vom Getreidetyp schließen, daß es im Laufe der vorgeschichtlichen und 
geschichtlichen Zeit viermal zu einer kräftigen Ausbreitung des Getreide- 
baues in der Nähe des Federsees gekommen ist ? Um die Bestimmung 
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môglichst zu sichern, wurden alle als Wildgras- bzw. Getreidetypen an- 
gesprochenen Gramineenpollen gemessen (Abb. 4). Man sieht, daB sich die 
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Abb. 4. Verteilung der Größenklassen aller 
gefundenen Gramineenpollen in Prozenten 
während der verschiedenen Zeitabschnitte. 
(1 Teilstrich = 3,3 u. Klasse 5 reicht somit 
von 16,5—19,7 u, Klasse 6 von 19,8—23,0 u 
usw. Gemessen wurden in den verschiedenen 
Zeiten insgesamt, von unten nach oben, 121 
bzw. 171, 233, 166, 251, 29, 188, 166, 
504 Pollenkörner.) 


Werte der Getreidetypen scharf 
von jenen der Wildgrastypen ab- 
setzen. Während diese meist 
zwischen 20 und 33 4 schwanken, 
liegen die Werte der Getreide- 
typen im ältesten Abschnitt 
zwischen 36,3 und 42,8 y, in den 
beiden folgenden zwischen 36,3 
und 46,1 # und im jüngsten 
zwischen 36,3 und 59,3 u. Nun 
wurden in den vorgeschichtlichen 
Siedlungen des Federsees auch 
zahlreiche Funde von Getreide- 
körnern gemacht, nämlich (vgl. 
BERTScH 1931) im Spätneolithi- 
kum von Triticum monococcum, 
Triticum dicoccum, compactum 
und Hordeum sativum, in der Spät- 
bronzezeit auBer den genannten 
Arten noch von Triticum spelta, 
Hordeum hexastichum sowie von 
Panicum miliaceum und Setaria 
italica. (Spätneolithische Funde 
von Triticum sativum sind sehr 
fraglich.) Sehen wir von den 
Hirsen ab, deren Pollen ganz in 
den Wildgrastyp eingeht, so könn- 
ten nach den bei Fırzas 1937 
mitgeteilten Zahlen die Pollen- 
körner vom Getreidetyp im Spät- 
neolithikum und in der Spät- 
bronzezeit zwischen 28,5 und 
52,3 u schwanken, in historischer 
Zeit, in der spätestens auch Triti- 
cum sativum, Avena sativa und 
besonders Secale cereale hinzu- 
getreten sein müssen, aber zwi- 


schen 28,5 und 60,8 u. Dabei ist zu bedenken, daß Getreidepollen 
unter 35 u von verschiedenen Wildgräsern nur schwer abzutrennen sind. 
Schon danach ist es sehr wahrscheinlich, daß nur die jüngste Getreide- 


periode jünger als die Spätbronzezeit ist, und daß das in dieser Periode 
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auffällig häufigere Auftreten des Getreidepollens auf das Hinzukommen 
des Roggens zurückzuführen ist. (Darauf deutet übrigens auch das Aus- 
sehen der Pollenkörner.) Bei dem ältesten Abschnitt mit den kleinsten 
Pollenkörnern könnte es sich vielleicht nur um Triticum monococcum 
handeln. 

Die Größenmessungen sprechen also durchaus dafür, daß es sich 
wirklich um Getreidepollen handelt. Einen weiteren Beweis muß man 
darin erblicken, daß dieser Pollentyp in allen drei Diagrammen im Gegen- 
satz etwa zu den Chenopodiaceen u. a. immer in vier deutlich begrenzten 
Abschnitten auftritt, was schwer zu erklären wäre, wenn es sich um 
Wildgräser handelte. Daß diese Abschnitte gut getrennt sind, wurde auch 
durch die Auszählung von Zwischenproben noch zu stützen versucht. 
In den Proben, die nur 0,1% Getreide enthalten, wurde das einzige 
Getreidepollenkorn natürlich meist nicht schon unter den ersten 
200 Pollenkörnern gefunden. Es brauchte aber in diesen Proben, die 
wie alle übrigen bis auf 1000 BP ausgezählt wurden, doch nie über das 
7. Hundert hinausgegangen zu werden, um diesen Pollentyp zu erfassen. 
In den getreidefreien Zwischenproben aber wurden auch bei der Aus- 
zählung von 2000 BP keine Getreidetypen festgestellt. So wurden in 
Diagramm I (Abb. 2) insgesamt 8 Proben auf 2000 BP weitergezählt, 
unter anderem die beiden getreidefreien Proben 155 und 160 cm zwischen 
dem zweiten und dritten Getreideabschnitt. Auch das zweite Tausend 
dieser Proben blieb getreidefrei. Ebenso verhielten sich die getreide- 
freien Proben 80, 90, 230, 240, 270 und 280 cm, weiter die Probe 110 cm 
des Profils III u.a. 

Die Altersbestimmung der vier getreideführenden Abschnitte kann 
nun vor allem mit Hilfe der Faguskurve versucht werden. In Tabelle 1 

















Tabelle 1. 
Fagus-Werte 
Prof. I Prof. II Prof. III 
% % % 
4. Getreideabschnitt . . . . . . 42,0— 8,0 59,2— 8,7 45,4— 8,6 
3. Getreideabschnitt . . . ° . . 38,7—49,0 40,0—49,3 38,5—39,4 
2. Getreideabschnitt . . . . . . 4,2—22,2 16,1—29,5 3,9—13,9 
1. Getreideabschnitt . . . . . . 0,1— 1,1 0,4— 13 | 0,4— 2,0 





sind die zugehörigen Buchenpollenwerte für die vier Abschnitte ver- 
zeichnet. Es besteht danach keine völlige Deckung in den einzelnen 
Profilen; so ist vor allem der 2. Abschnitt in den Profilen II und III 
gegenüber I verkürzt, das gleiche gilt für den dritten Abschnitt in Pro- 
fil III gegenüber I und II. Das ist aber nicht besonders verwunderlich, 
denn die absolute Höhe der Faguswerte ist kein unbedingt zuverlässiger 
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MaBstab für das Alter einer Probe, und auBerdem dürfte die Pollenein- 
wehung innerhalb einer Siedlungsperiode nicht gleichzeitig an den ver- 
schiedenen Stellen begonnen und wieder aufgehört haben, da ja einzelne 
Anbauflächen früher oder später begründet oder wieder aufgelassen 
worden sein dürften. Jedenfalls ist die Übereinstimmung zwischen den 
drei Diagrammen so gut, daß wir wirklich annehmen dürfen, daß es sich 
um die gleichen Siedlungsabschnitte handelt. 

Ihre Altersbestimmung wird nun durch einen Vergleich mit der Ein- 
stufung der vorgeschichtlichen Funde in die Waldentwicklung möglich, 
die K. BERTSCH gewonnen hat. Danach wurden mesolithische Funde 
in der Haselzeit gemacht, noch lange vor dem Auftreten der Buche. Ein 
einzelner, von REINERTH dem Vollneolithikum zugezählter Fund fällt 
mit einem Faguswert von 2,6% zusammen, liegt aber schon über dem 
Beginn der geschlossenen Buchenkurve, die schon vorher auf 5% steigt. 
(Es ist allerdings zu beachten, daß sich die Pollenwerte von BERTSCH 
auf die Abzählung von sehr viel weniger Baumpollen beziehen, also mit 
einem größeren Fehler belastet sind.) Die reich vertretenen spätneo- 
lithischen Siedlungen gehören in den Anstieg der Buchenkurve, und 
zwar ist die ältere Aichbühler Stufe (nach REINERTH 2500—2000 v. Chr.) 
mit den niedrigeren Werten (3,3—15,9%) vor der Kreuzung EMW x 
Fagus verbunden, die jüngere Schussenrieder Stufe mit höheren, etwa 
an der genannten Kreuzung. Die Spätbronzezeit (Urnenfelderstufe, 
nach REINERTH 1100—800 v. Chr.) fällt mit sehr hohen Faguswerten 
(45—57%) unmittelbar unter dem ersten Buchengipfel zusammen. Ein 
spätlatènezeitlicher Fund gehört wahrscheinlich in den Abfall der 
Buchenkurve von ihrem ersten Gipfel. Die Zuordnung einiger weniger 
jüngerer Funde ist fraglich. 

Wir können somit sagen: Der älteste Getreideabschnitt ist älter 
als die bekannten spätneolithischen Siedlungen, und zwar wahrschein- 
lich noch etwas älter als der für vollneolithisch angesehene Fund; 
er kann danach ebenfalls dem Vollneolithikum angehören. (Band- 
keramische Funde von Triticum monococcum und Triticum dicoccum 
sind aus dem württembergischen Neckargebiet bekannt, vgl. K. BERTSCH 
1939, F. BERTscH 1941.) Der zweite Getreideabschnitt deckt sich 
fast völlig mit dem Spätneolithikum der Aichbühler und Schussen- 
rieder Stufe. Einer Spanne der Faguswerte von 3,9—29,5% auf 
Grund der Getreidepollenfunde steht eine solche von 3,3—24,7% in 
den vorgeschichtlichen Siedlungen gegenüber. Der dritte Abschnitt 
muß, da er noch einige Zeit vor dem Fagusmaximum einsetzt, die Spät- 
bronzezeit umfassen, außerdem aber auch noch mehr oder weniger weit 
in die Eisenzeit hineinreichen, ohne daß sich sein Ende näher bestimmen 
ließe. Für den Beginn des vierten Abschnittes fehlt uns eine Verknüpfung 
durch Moorfunde. Da aber der Zwischenraum zwischen ihm und dem 
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vorhergehenden Abschnitt in allen Diagrammen besonders deutlich ist, 
kann sein Beginn richt älter als mittelalterlich sein. Er dürfte in das 
erste nachchristliche Jahrtausend fallen. 


Aus dieser Zuordnung gehen vor allem drei Tatsachen hervor: 


1. Es muß im Federseegebiet schon längere Zeit vor der Begründung 
der bekannten spätneolithischen Siedlungen zu einem vorübergehenden 
Getreidebau gekommen sein. Sichere vorgeschichtliche Funde aus diesem 
Zeitabschnitt fehlen zwar bisher so gut wie ganz, sind aber nunmehr 
zu erwarten. 

2. Zwischen dem Spätneolithikum und der jüngeren Bronzezeit ist der 
Getreidebau im Federseegebiet sehr zurückgegangen oder völlig erloschen. 
Das Fehlen vorgeschichtlicher Funde aus dieser Zeit dürfte also damit 
zusammenhängen, daß das Federseegebiet damals wirklich unbesiedelt 
war, wenigstens soweit es sich um eine Ackerbau treibende Bevölkerung 
handelt!. 

3. Das Federseegebiet muß aber schließlich auch noch in einem 
jüngeren Zeitabschnitt, der sich noch nicht genau umgrenzen läßt, aber 
bis ins Mittelalter gereicht haben dürfte, von einer Getreidebau treiben- 
den Bevölkerung weitgehend oder ganz gemieden worden sein. 


Insgesamt ergibt sich also eine auffällige und weitgehende Diskonti- 
nuität der Besiedlung, zumindest, soweit mit dieser ein ausgedehnterer 
Getreidebau verbunden war. 


Von den übrigen NBP, die nach IVERSEN als Siedlungszeiger auf- 
treten können, ist am Federsee nur derjenige von Plantago von einigem 
Interesse. Er gehört fast ausschließlich dem Lanceolata-Typ an. Da er 
schon in der Haselzeit auftritt, läßt sich die Frage, ob die Gattung im 
Federseegebiet ähnlich wie in den küstenferneren Gebieten Dänemarks 
erst durch den Menschen eingeschleppt worden ist, nicht beantworten. 
Wenn, so müßte dies schon in mesolithischer Zeit geschehen sein. Später 
ist es sicherlich zu einer Förderung von Plantago durch den Menschen 
gekommen, ganz besonders während der jüngsten Siedlungsperiode. Ob 
das Vorkommen des Pollens in den getreidefreien Abschnitten etwa 
darauf hindeutet, daß damals doch noch eine Beweidung im Gebiet statt- 
gefunden hat, muß unentschieden bleiben. Die Werte sind jedenfalls 
sehr viel geringer als in den dänischen Landschaften, wo sie schon in 
neolithischer Zeit mehrfach bis über 40% ansteigen und von IVERSEN 


1 PARET (1941) stellt neuerdings freilich die Siedlung Dullenried, die nach 
REINERTH neolithisch sein soll, nach den Pollenanalysen von BERTSCH und den 
Resten von Kulturpflanzen und Haustieren aber in die jüngere Bronzezeit gehört, 
in die mittlere Bronzezeit. Die Diagramme von BERTSCH sind in diesem Fall 
so eindeutig, daß man an dem spätbronzezeitlichen Alter dieser Siedlung nicht 
gut zweifeln kann. 


Planta, Bd. 35. 6 











82 Inge MÜLLER +: 


mit Recht auf eine ausgedehnte Weidewirtschaft zurückgeführt werden. 
Die Pollen von cf. Chenopodiaceae, cf. Rumex und cf. Artemisia sind 
spätestens vom Haselgipfel an sehr spärlich und lassen, im Gegensatz 
zu den Verhältnissen in Dänemark, keine Beziehungen zu der Besiedlung 
des Gebietes erkennen. 

Schließlich ist zu erörtern, ob sich in der Waldentwicklung des Feder- 
seegebietes im Anschluß an die vier durch Getreidevorkommen nach- 
gewiesenen Siedlungszeiten irgendwelche Einwirkungen des Menschen 
zu erkennen geben. Das ist zweifellos innerhalb der jüngsten Getreide- 
periode der Fall. Der Abfall der Buche bei gleichzeitiger Förderung der 
Eiche in der Buchen-Eichenzeit (12) ist offenbar auf die Förderung der 
Eiche im Mittelalter und in der älteren Neuzeit zurückzuführen, die 
Ausbreitung der Fichte und der Kiefer in der Kiefern-Fichtenzeit (13) 
aber auf die Aufforstung der Nadelhölzer in den letzten Jahrhunderten 
und die Ausbreitung der Bergkiefer auf dem Hochmoor. In den älteren 
Zeiten sind aber ähnliche Beziehungen nicht zu erkennen. Die Birke, die 
in Dänemark nach IVERSEN zu Beginn der neolithischen Besiedlung im 
Gefolge von Brandrodungen besonders gefördert wurde und der eine 
weitere Förderung der Hasel und Erle folgte, ist am Federsee zwar bis 
in die Buchenzeit hinein häufig, die einzelnen Gipfel stehen aber zu den 
getreideführenden Abschnitten in keiner eindeutigen Beziehung. Das 
gleiche gilt für Hasel und Erle. Das mag zum Teil daran liegen, daß in 
dem Pollenniederschlag des weiten Sumpf- und Moorgebietes vom 
Menschen kaum berührte Erlen- und Birkenbrüche immer stark hervor- 
getreten sind. Es läßt sich aber befriedigend nur durch die Folgerung 
erklären, daß die vorgeschichtliche Besiedlung des Federseegebietes den 
Zustand der Wälder nicht entfernt so stark verändert hat, wie in den 
fruchtbaren Bodengebieten Dänemarks. Daß dies allein darauf zurück- 
geht, daß die besiedelten und genutzten Flächen im Federseegebiet nur 
verhältnismäßig klein geblieben sind, ist bei dem besonderen Reichtum 
dieses Gebietes an vorgeschichtlichen Siedlungen wenig wahrscheinlich. 
Eher mag es mit einer anderen Wirtschaftsweise, einem stärkeren Her- 
vortreten des Pflanzenbaues, einem Zurücktreten der Viehzucht und 
vielleicht mit dem Fehlen der Brandrodung zusammenhängen (vgl. 
GRADMANN 1936, 1939). Auch in der Höhe der NBP-Werte macht sich 
das waldlose Siedlungsland im Federseegebiet, zum Teil mit Ausnahme 
des jüngsten Siedlungsabschnittes, nicht bemerkbar. Das dürfte aber 
vor allem mit dem Einfluß der ausgedehnten Flachmoorgesellschaften 
rings um die Untersuchungsstellen auf den Pollenniederschlag in Zu- 
sammenhang stehen. 

Eine Ausnahme von dem Gesagten macht allerdings die Hainbuche 
(Carpinus). Ihr Pullen wurde nämlich weitaus überwiegend in Schichten 
gefunden, die Getreidepollen enthalten (Tabelle 2). 
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Wir sehen, daß eine stärkere Ausbreitung der Hainbuche erst in 
historischer Zeit erfolgt ist (vgl. dazu auch die Feststellungen von 
Bertscu 1935 und FırBAs 1941). Daß der Baum aber schon in vor- 
geschichtlicher Zeit im Federseegebiet vorkam, ist seit langem durch 
Funde von Holz und Früchten aus spätneolithischen und bronzezeit- 
lichen Siedlungsschichten durch BERTSCH und NEUWEILER bekannt. 
Es wird auch durch die Pollenanalysen bestätigt, und zwar ist die 
Hainbuche offenbar jeweils in den einzelnen Siedlungsperioden gefördert 
worden. Denn von den 6 Pollenkérnern, die in den getreidefreien 
Zwischenzeiten gefunden wurden, fallen drei (in der Tabelle 2 einge- 
klammert) in Proben, die unmittelbar unter einer getreideführenden 
Probe liegen, können also 
auch schon zum folgenden Tabelle 2. Pollenfunde von Carpinus und Ge- 
Getreideabschnitt gehören. treide. (Absolute Zahlen, Summe der drei 
Warum die Ausbreitung re mann. u | 
desBaumesin vorgeschicht- Carpinus | Getreide 
licher Zeit gering blieb, in 











geschichtlicher aber ein so +. Sees Sheed willis a (4) | =e 
groBes AusmaB erreichte, 3. Getreideabschnitt . . 7 | 20 
ist eine off: . Da di Zwischenzeit. . . . . - — (2) — 
MORE. Hae. Re : : | 33 
sehr viel höheren Getreide-  Zwischenzeit. . . . . . mme oise 
werteder vierten Siedlungs- 1. Getreideabschnitt . . 1 | 11 


periode sicherlich durch das 

Hinzutreten des Roggens bedingt sind, darf man aus ihnen jedenfalls 
nicht schließen, daß die stärkere Förderung der Hainbuche durch den 
Menschen auf eine entsprechend stärkere Ausdehnung des Siedlungs- 
landes zurückgeht. Es dürften wohl andere, den Baum begünstigende 
Umstände hinzugekommen sein, vielleicht solche klimatischer Art 
(vgl. Fırsas unveröffentlicht). 


II. Untersuchungen im Bodenseegebiet. 


Durch das positive Ergebnis der Untersuchungen am Federsee er- 
mutigt, habe ich auch einige Profile aus dem westlichen Bodenseegebiet 
auf die Frage hin bearbeitet, ob sich die menschliche Besiedlung auch 
hier, wo zahlreiche Funde des Mesolithikums, des Pfahlbauneolithikums 
und der Bronzezeit und solche jüngeren Alters seit langem bekannt 
sind, im Pollengehalt nachweisen läßt. Der allgemeine Gang der Wald- 
entwicklung läßt sich hier in Ergänzung und teilweiser Berichtigung der 
älteren Untersuchungen von P. STARK und K. BERTScH (vgl. MULLER 
1947) in ähnlicher Weise gliedern wie am Federsee, wobei aber die 
Grenze zwischen der Hasel-EMW-Zeit und der EMW-Haselzeit nicht 
immer durch die Überkreuzung der beiden Kurven, sondern infolge 

6* 
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zum Teil höherer Haselwerte nur durch den deutlichen Abfall der Hasel- 
kurve festgelegt werden kann. 

Die für die Promillediagramme des Federsees gemachte Feststellung, daß die 
Pollenkurven von Anfang an geschlossen sind und die absoluten und empirischen 
Polleagrenzen zusammenfallen, trifft in dem allein auf 1000 Pollen ausgezählten 
Diagramm von Radolfzell (Abb. 5, über die Untersuchungsstelle vgl. MULLER 1947) 
für Quercus, Ulmus, Corylus, Tilia, Fraxinus, Fagus und annähernd (mit einer 
Lücke von einer Probe) auch noch für Abies zu, nicht dagegen für Picea, die 
während der ganzen Hasel- und EMW-Zeit (8, 9) bald vorkommt, bald wieder 
fehlt und sich erst kurz vor dem Einsetzen der Buchenkurve zu geschlossener 
Kurve schließt. 

Ob und in welcher Menge Fichte und Tanne im westlichen Bodenseegebiet 
vorgekommen sind, ist noch nicht geklärt. Es ist jedenfalls auffällig, daß die 
Pollenwerte der Fichte in den Schichten mit guter Pollenerhaltung nicht über 
einige wenige Prozente hinausgehen und nur in solchen Proben häufiger sind, wo 
eine schlechte Pollenerhaltung die Coniferenpollen stärker hervortreten läßt. 
Allerdings fand Stark (1925) Großreste der Fichte im Tannenhofmoor bei Kon- 
stanz in Schichten, die wahrscheinlich aus der mittleren Wärmezeit stammen; 
auch wurden in den Pfahlbauten mehrfach Hölzer gefunden. Ein natürliches 
Vorkommen ist also wahrscheinlich, dürfte aber nach den Pollenwerten nur gering 
gewesen sein. Ähnlich liegen die Verhältnisse bei der Tanne. Die hohen Werte, 
die STARK in vielen Diagrammen verzeichnet, dürften auf eine Zersetzungsauslese 
zurückgehen. In den von mir untersuchten Diagrammen gehen die Abieswerte 
in Schichten mit guter Pollenerhaltung jedenfalls nicht über 4,4% hinaus. 

Leider erwiesen sich die meisten Profile für eingehendere Unter- 
suchungen der NBP als wenig geeignet. Es wurde daher nur ein Profil 
von Radolfzell (Abb. 5) auf 1000 PK/Probe ausgezählt. Die NBP liegen 
hier im Postglazial fast ausnahmslos unter 10% und gestatten keine 
weiteren Schlüsse auf die Waldbedeckung. Wildgräser, Cyperaceen 
und Pollen unbekannter Zugehörigkeit sind am häufigsten, Ericaceen 
fehlen mit Ausnahme von drei Pollenfunden in der Hasel-EMW-Zeit 
völlig. Von Getreidetypen fällt ein vereinzelter Fund in den Beginn der 
EMW-Haselzeit, gegen deren Ende, bei einer Buchenvertretung von 
1,2% setzt eine geschlossene Kurve ein, die sich zunächst nur auf 
niedrigen Werten hält, in den jüngsten Schichten anderer Diagramme 
aber auf 11% steigen kann. Da das Spätneolithikum am Bodensee nach 
den Untersuchungen von K.BErTscH im Pfahlbau Sipplingen mit 
Buchenwerten von 5—39% verknüpft ist, muß der Beginn der Getreide- 
pollenkurve also mindestens bis ins Spätneolithikum zurückreichen. 
Das Alter einiger weniger älterer Einzelfunde braucht nicht erörtert zu 
werden, da sich hier die Bestimmung, im Gegensatz zum Federseegebiet, 
nicht genügend sichern läßt. Auch die Frage, ob wir hier mit einer 
völligen oder weitgehenden Kontinuität des Getreidebaues seit dem 
Neolithikum zu rechnen haben, kann aus Mangel an Material noch nicht 
beantwortet werden. 

Plantago-Pollen wurde bei Radolfzell und an anderen Stellen ähn- 
lich wie am Federsee vereinzelt seit der Kiefernzeit (5) gefunden, etwas 
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regelmäßiger aber nur in Proben, die auch Getreidetypen führten. 
Pollen cf. Chenopodiaceae und cf. Rumex sind sehr selten, solche cf. 
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Artemisia etwas häufiger, im Postglazial jedoch auch immer unter 1%. 
Eindeutige Beziehungen zur menschlichen Besiedlung lieBen sich nicht 
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Diagramm von Radolfzell im westlichen Bodenseegebiet. 
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erkennen. Auch Veränderungen der Waldzusammensetzung, die auf 
den Einfluß der Besiedlung zurückgehen dürften, waren, von den 
jüngsten Abschnitten (12, 13) abgesehen, nicht festzustellen. Der älteste 
Fund von Carpinus-Pollen wurde an der Wende 10/11, also etwa am 
Ende der Bronzezeit, gemacht. Auch am Bodensee und den Seen des 
Schweizer Mittellandes sind Hölzer und Früchte der Hainbuche schon 
in neolithischen und bronzezeitlichen Schichten gefunden worden. 
Höhere Pollenwerte erreicht der Baum aber ähnlich wie am Federsee 
erst in jüngerer historischer Zeit. 

Der Nachweis der menschlichen Besiedlung ist also am Bodensee 
sehr viel schwieriger als am Federsee. Die weite Wasserfläche, aus- 
gedehnte Riedmoore und Bruchwälder, neben denen die dem Getreide- 
bau erschlossenen Flächen nicht sehr groß sind, dürften die Ursache 
dafür sein, daß die als Siedlungszeiger verwertbaren Pollenkörner in 
den Verlandungsmooren des Bodensees selbst nur eine geringe Rolle 
spielen. Weiter landeinwärts aber, wo zum Teil kleine Moore mitten 
im Ackerland liegen und gute Ergebnisse versprechen, wurden solche 
bisher nicht erzielt, weil an den gewählten Stellen Pollenzersetzung 
eine zuverlässige Untersuchung unmöglich gemacht hat. 


Zusammenfassung. 

Im Federseegebiet lassen sich nach dem Auftreten von Getreide- 
pollen vier Zeitabschnitte unterscheiden, in denen ein deutlich nach- 
weisbarer Getreidebau betrieben wurde, und die durch Zeiten getrennt 
werden, in denen das Gebiet von einer Ackerbau treibenden Bevölkerung 
verlassen oder doch weitgehend gemieden worden sein muß. Der älteste 
Getreideanbau kann noch in ältere Abschnitte des Neolithikums fallen, 
der zweite deckt sich völlig mit der Zeit der bekannten spätneolithischen 
Siedlungen, der dritte mit der Spätbronzezeit und wohl auch mit Teilen 
der Eisenzeit, der vierte ist historisch. 

In den Getreide führenden Proben sind Plantago-Pollen wesentlich 
häufiger als sonst, spielen aber uie die große Rolle wie in den frucht- 
baren Landschaften Dänemarks; sie treten vereinzelt auch schon viel 
früher und außerdem auch in den getreidefreien Zwischenzeiten auf. 
Eine größere Einwirkung des Menschen auf die Zusammensetzung der 
Wälder ließ sich in vorgeschichtlicher Zeit nicht nachweisen. Das dürfte 
unter anderem mit Unterschieden in der Wirtschaftsweise zusammen- 
hängen. Nur das Auftreten der Hainbuche geht dem Nachweis des 
Getreides weitgehend parallel; zu größerer Häufigkeit gelangte dieser 
Baum aber erst in der jüngsten Siedlungsperiode. 

Im Bodenseegebiet ist der pollenanalytische Nachweis der mensch- 
lichen Besiedlung infolge der hierfür ungünstigeren landschaftlichen 
Gliederung sehr viel schwieriger. 
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Zum Ausbau der Methodik wurden Versuche über die Pollenver- 
wehung der wichtigsten Getreide durchgeführt und ein Bestimmungs- 
schlüssel der allenfalls in Frage kommenden Plantago-Arten aufgestellt. 
Die zum Teil in dichter Probenfolge und bis auf 1000 und mehr BP in 
jeder Probe ausgezählten Diagramme gestatten eine eingehendere 
Gliederung der nacheiszeitlichen Waldentwicklung. Die Pollen der 
meisten Holzarten setzen in ihnen von Anfang an mit geschlossener 
Kurve ein. 
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Aus den Botanischen Anstalten der Universität Göttingen. 


ÜBER DIE UNTERE KRITISCHE TAGESLÄNGE BEI 
DER KURZTAGSPFLANZE KALANCHOE BLOSSFELDIANA. 


Von 
RICHARD HARDER und GERTRUD GÜMMER. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 25. November 1946.) 


Einleitung. 

Das Blühen kommt bei den Kurztagspflanzen bekanntlich nur zu- 
stande, wenn ihnen innerhalb einer bestimmten Zeit (im allgemeinen im 
Laufe eines Tages) sowohl Licht wie Dunkelheit geboten wird. Zur Be- 
urteilung der dabei in der Pflanze sich abspielenden Prozesse ist es na- 
türlich wichtig zu wissen, wie lange diese Perioden mindestens sein 
müssen. Nachdem HauscHıLp (1943) die Dauer der täglichen Belichtung 
bei Kalanchoé Bloßfeldiana auf l1/, Stunden abkürzen konnte, ohne daß 
dadurch das Blühen unterdrückt wurde, haben wir Versuche mit weiterer 
Verminderung der Kurztagszeit gemacht. Über einen Teil der dabei 
erhaltenen Ergebnisse haben wir bereits kurz berichtet (HARDER, GÜM- 
MER und GALL, 1945), nachstehend sei die Gesamtheit der Resultate 
dargelegt. 

Die Versuche. 


I. Kurztag 2 Stunden bis 10 Min. 

Die Versuche wurden so ausgeführt, daß Pflanzen, die bisher im 
Langtag gestanden hatten, im Gewächshaus unter Dunkelstürze ge- 
bracht wurden, die mittags 120, 60, 45, 30, 20 und 10 Min. abgenommen 
wurden. Unter Hinweis auf unsere frühere Mitteilung (HARDER, Gim- 
MER und GALL, 1945) kann das Ergebnis des Versuches hier kurz zu- 
sammengefaßt werden: Unter günstigen Bedingungen wurde durch alle 
diese Belichtungszeiten das Blühen ausgelöst. Die Zahl der zum Blühen 
kommenden Pflanzen nahm aber mit zunehmender Belichtungskürze 
ab, gleichzeitig wurden die Blütenstände später sichtbar, die Zahl der 
Blüten verringerte sich und ihr Öffnungszeitpunkt war hinausgeschoben 
(Tabelle 1). Je länger die Belichtung dauerte, desto wirksamer war sie 
also. Auch zwischen 2 und 1 Stunde hatte sich in einem anderen Versuch 
noch ein Unterschied ergeben, aus dem man folgern konnte, daß die 
Bedingungen für das Blühen bei 2 Stunden größenordnungsmäßig etwa 
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Tabelle 1. Blütenbildung in stark verkürztem Tag. Versuchsbeginn 7. 6. 44, ab 20. 10. 























Langtag. 
Dauer des am 12. 9. 44 
Anzahl der jd n Blüten 
Kurztages Paie ONGldend [nach Tagen* | piatenzabl pies 
Min. je Pflanze geöffnet 
60 9 9 29 70 35 
45 9 9 32 61 28 
30 9 9 38 48 20 
20 9 6 52 25 7 
10 9 6 44 28 8 


* d.h. Tage bis zum makroskopischen Sichtbarwerden der Infloreszenzen. 


um 1/, besser sind als bei einer Stunde. Ob die Wirkung der Belichtungs- 
dauer auf die Blühintensität sich auch noch von 20 auf 10 Min. ver- 
ringerte, läßt sich aus den Zahlen der Tabelle nicht entnehmen; es 
scheint, als wenn der Effekt bei 10 Min. nicht schlechter war als bei 
20 Min. Wegen weiterer Einzelheiten sei auf unsere bereits vorliegende 
Mitteilung verwiesen. 


II. Kurztag 10—4 Min. 
Nachdem sich ergeben hatte, daß die Pflanzen auch noch zum Blü- 
hen kommen, wenn die tägliche Belichtung nur 10 Min. dauert, wurde die 
Länge des Kurztages nun bis auf 4 Min. hinabgesetzt. 


Die Pflanzen für den Versuch stammten von einer Aussaat vom 2.2.45 und 
hatten bei Versuchsbeginn das 10. Laubblattpaar gerade gebildet. Sie waren, wie 
immer bei unseren Versuchen, im natürlichen Langtag unter Entfernung aller sich 
bildenden Seitensprosse aufgezogen worden. Je 9 Pflanzen wurden in einem qua- 
dratischen Holzkasten mit handhohen Seitenwänden aufgestellt und während der 
Dunkelperiode mit einem würfelförmigen Dunkelsturz von 40 cm Kantenlänge aus 
Holzleisten mit lichtdichtem Papierbezug bedeckt. Das Innere des Kastens (Boden 
und Seitenwände) wie des Sturzes waren geschwärzt. Der Sturz paßte genau in 
den Kasten, so daß kein oder höchstens sehr wenig Licht unter den Sturz kommen 
konnte. Da Kalanchoé Bloßfeldiana Lichtintensitäten unterhalb von 20 Lux (Har- 
DER und Bope 1943) nicht mehr als Helligkeit empfindet, ist diese Verdunklung 
völlig hinreichend. 7 solcher Kästen standen in einem Gewächshaus. Mittags um 
12 Uhr wurden die Stürze abgenommen, und nach 10, 9, 8, 7, 6, 5 und 4 Min. wie- 
der übergestülpt. Der Versuch begann am 17. 8. 45 und dauerte bis zum 26. 10. 45. 
Anschließend standen die Pflanzen in der natürlichen Tageslänge und erhielten in 
der Nachtmitte 1 Stunde Störungslicht (100-Wattlampen 60 cm über dem Gipfel 
der Pflanzen), wodurch ja der am Tage eventuell entstandene Blühimpuls völlig 
ausgelöscht wird (HARDER und Bope, 1943)!. 


1 Daß bei Pflanzen, die solchem Störungslicht ausgesetzt sind, auch bei starker 
und langer Kurztagseinwirkung kein Blüben zustande kommt, ergibt sich außer 
durch unsere ausgedehnten und völlig eindeutigen Untersuchungen auch aus der 
Tatsache, daß wir während des ganzen Winters 1945/46 unseren großen Pflanzen- 
vorrat dauernd nur in natürlichem Kurztag gehalten, aber nachts während einer 
Stunde beleuchtet haben. Die Pflanzen blieben rein vegetativ. 
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Bei den sehr kurzen Belichtungszeiten war der Neuzuwachs ausge- 
sprochen etioliert: die Internodien waren stark verlängert, und die reu 
gebildeten 2 bis 3 Blattpaare hatten sehr kleine Spreiten und besaßen 
kein Chlorophyll. Die alten Blätter waren aber auch bei Versuchsende 
noch größtenteils erhalten und sahen auch noch ziemlich gut aus. 

Mit Ausnahme von 4 Pflanzen, die im Verlaufe des Versuchs durch 
Rüsselkäferbetall eingingen, kamen sämtliche 63 Pflanzen zum Bliihen! 
Wie Tabelle 2 zeigt, waren wesentliche Unterschiede weder in der Blüten- 
zahl noch in der Zeit, nach der die Infloreszenzen mit bloßem Auge zu 
erkennen waren, vorhanden. Bei allen Gruppen wurden nach Anlage von 

2 bis 3 neuen Blattpaaren und 


Tabelle2. Zahl der Tage bis zum Sichtbar- nach etwas mehr als 1!/, Monaten 
werden der Infloreszenzen (= Blühtermin) seit Versuchsbeginn, d.h. also 
und Anzahl der Blüten je Pflanze bei 


täglicher Belichtung während 10—4 Min.; schon lange vor Abbruch des Ver- 
Versuchsdauer 17.8. bis 26.10.  suchs, die Blütenstände sichtbar, 


wobei die kürzeste Belichtungs- 
zeit (4Min.) durchaus keine Ver- 
zögerung gegenüber den längeren 





sd Blühtermin | Blütenzahl 








x a. > mit sich brachte. Auch die Blü- 
8 RE 57 tenzahl war bei allen Belichtungs- 
7 53 „ 61 zeiten gleich, nämlich etwa ein 
2 = + = halbes Hundert. Verlaubungen 
4 a À 51 waren nicht vorhanden. Die beim 


ersten Versuch (2 Stunden bis 
10 Min.) geäuBerte Vermutung, daB die Verringerung des Blüherfolges 
mit abnehmender Belichtungszeit bei sehr kurzen Perioden nicht mehr 
fortschreitet, hat sich damit also bestätigt. 

Auch die Sukkulenz der Blätter war sehr deutlich gesteigert. Am 
18. 3. 46 — also nachdem die durch den Kurztag im Herbst 1945 indu- 
zierte Wirkung sich während des 5monatigen Aufenthalts im Langtag 
hatte richtig auswirken können — wurden von allen Pflanzen, die 4, 
6 und 9 Min. belichtet worden waren, sowie von 3 Pflanzen, die ständig 
im Langtag gestanden hatten, Sukkulenzbestimmungen an sämtlichen 
Blättern gemacht. Bei Versuchsbeginn war das 10. Laubblattpaar ge- 
rade erschienen, es war daher nach unseren alten Erfahrungen (HARDER 
und v. WırscH, 1940) zu erwarten, daß dieses und das nächste Paar 
(im ganzen wurden vor dem Erscheinen der Infloreszenz, wie ge- 
sagt, 2 bis 3 neue Blattpaare angelegt) die höchste Sukkulenz auf- 
weisen würden. Das war auch der Fall; bei einigen Pflanzen hatte 
das 10., bei anderen das 11. Blattpaar den höchsten Sukkulenzwert 
(Tabelle 3). 

Die Sukkulenzwerte waren nicht besonders hoch (absolut höchster 
Wert am 11. Blattpaar einer 6-Minutenpflanze 1,94), überstiegen aber 
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Tabelle 3. Sukkulenzwerte einiger Blatipaare im 9-, 6- und 4-Minutentag. Versuchs- 
































dauer vom 17. 8. bis 26. 10. 45, Sukkul g am 18.3. 46. Das 10. Blatt- 
paar war bei Versuchsbeginn gerade entfaltet. 
Kurztagsdauer IV Vv 
— - - on Mittelwert | Langtags- V:IV 
9 Min. | 6 Min. ER Te N 
12 1,26 1,27 1,12 1,22 0,65 100 : 188 
11 1,44 1,34 1,33 1,37 0,67 100 : 203 
10 1,27 1,37 1,42 1,35 0,73 100 : 185 
9 1,14 1,34 1,32 1,27 0,74 100 : 172 
5 0,76 0,91 0,94 0,84 0,82 100 : 102 


die von reinen Langtagsindividuen doch um rund 100%. Ein Unter- 
schied in dem Sinne, daß die Pflanzen mit kürzerer Belichtungszeit 
niedrigere Sukkulenz gehabt hätten, war nicht vorhanden. 


III. Kurztag 3 Min. bis 3 Sek. 

Mit 4 Min. ist also die untere kritische Tageslänge immer noch nicht 
erreicht. Deshalb wurde ein weiterer Versuch mit Abkürzung des Kurz- 
tages bis zu 3 Sek. angesetzt. 

Der Versuch wurde im März 1945 begonnen, und da nicht bekannt 
ist, ob die um diese Jahreszeit herrschende Intensität des Tageslichtes, 
besonders bei sonnenlosem Wetter, ausreichend ist, um den eventuellen 
Blüheffekt bei so kurzer Belichtungszeit hervorzurufen, wurde elek- 
trisches Licht von 60—80000 Lux benutzt. 


Zwei Nitraphot- und zwei normale 500-Watt-Osram-Lampen wurden in einem 
innen mit Stanniol ausgekleideten quadratischen Reflektor aus Pappe von 40 cm 
Seitenlänge angebracht. 8 cm unter den Lampen (vom Glaskörper aus gemessen) 
herrschte auf einer quadratischen Fläche von 40 cm Durchmesser eine Lichtinten- 
sität zwischen 50,5 und 79-105 Lux (die beleuchtete Fläche wurde an 36 Stellen in 
regelmäßigem Abstand voneinander mit einer Photozelle von Dr. LANGE genau aus- 
gemessen). Direkt unter den Lampen befand sich zur Kühlung eine oben offene 
flache Wanne mit Spiegelglasboden und einer 4 cm hohen Schicht von stehender 
Aqua destillata. Die zu beleuchtenden Pflanzen standen direkt unter der Kühlung, 
so daß ihre obersten Blätter den Glasboden fast berührten. Dieser Standort war 
rings von weißen Pappen zur Lichtreflexion umgeben, so daß an den obersten 
Blättern je nach Länge und Standort der Pflanze 60—80000 Lux herrschten. 

Da die Lichtintensität nicht überall ganz gleich war, wurde die Stellung der 
Pflanzen täglich geändert; an jedem 4. Tag kamen sie wieder in die Anfangsstellung. 
Trotz guter Wirkung der Wasserkühlung und der nur sehr kurzen Belichtungs- 
zeiten wurde zur weiteren Kühlung in der Gipfelhöhe der Pflanzen noch ein Gebläse 
angebracht, das durch einen Schlitz von der Breite der beleuchteten Fläche einen 
starken Luftstrom von Zimmertemperatur durch den oberen Teil der Apparatur 
blies. Ein Quecksilberthermometer zwischen den Pflanzengipfeln stieg während der 
Beleuchtung nicht höher als 25—26° C. 

Der Versuch wurde in einem Dunkelraum mit Zimmertemperatur ausgeführt. 

Um die Pflanzen absolut sicher vor jeglicher Lichteinwirkung außer während 
der Kurztagsbelichtung bestimmt zu schützen, wurde wie folgt verfahren: Die 
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Pflanzen kamen zu je 9 in Holzkästen unter Dunkelstürze wie bei den Tageslicht- 
versuchen. Ein Kasten mitsamt dem Dunkelsturz wurde in einen nur wenig größeren 
starken und lichtdichten Holzschraak mit sehr gut schließender Türe gesetzt (für 
jede Neunergruppe war ein besonderer Schrank vorhanden), und vor dessen Tür 
wurde ein Vorhang aus dickem schwarzem Stoff gezogen, um die Ecken geklappt 
und mit Holzstäben und Reibern am Rande fest angedrückt. Die Pflanzen waren 
also dreifach gegen Licht gesichert, und es ist völlig ausgeschlossen, daß Licht an 
sie von außen herankommen konnte. 

Der Vorhang und die Schranktür wurden nur bei vollständiger Dunkelheit ge- 
öffnet, dann wurde der Kasten mit dem Dunkelsturz heraus- und dieser ab- 
genommen, darauf der Kasten in Führungsleisten unter die Kühlwanne geschoben 
und darauf wurde unter Stoppuhrkontrolle das Licht eingeschaltet. Das Zurück- 
setzen geschah dann wieder bei völliger Dunkelheit; Tür und Vorhang wurden 
noch im Dunkeln fest verschlossen, und erst dann wurde die nächste Gruppe 
vorgenommen. 

Die Temperatur in den Schränken war etwa 18°C. 

Die Versuchspflanzen stammten von einer Aussaat vom 20.4.45. Sie waren 
bei Versuchsbeginn 18—22 cm hoch und hatten 15 Laubblattpaare. Infolge der 
ungünstigen Heizverhältnisse im Winter 1945/46 waren die jüngeren Blätter klein 
und die Pflanzen nicht sehr kräftig. 

Der Versuch begann am 13. 3. 46. Am 12.3. erhielten die Pflanzen von 6*° bis 
22 Uhr Licht, wurden dann bei vollkommener Finsternis in die Schränke gebracht 
und am 13.3. ab 11 Uhr dem Kurzlicht ausgesetzt. Belichtet wurde 10 Min.. 
4 Min., 3 Min., 2 Min., 1 Min., 50 Sek., 40 Sek., 30 Sek., 20 Sek., 10 Sek., 5 Sek. 
und 3 Sek. Außerdem stand eine Gruppe in Dauerdunkelheit. Im ganzen kamen 
117 Pflanzen in den Versuch. 

Die Pflanzen vertrugen die Behandlung nicht gut und verloren im Laufe des 
Versuchs allmählich fast alle ihre bei Versuchsbeginn vorhandenen grünen Blätter. 
Der Neuzuwachs bestand aus wenigen sehr kleinen, völlig farblosen Blättchen, 
so daß schlieBlick nur noch äußerst geringe und noch dazu chlorophyllose Blatt- 
flächen zur Perzeption cer Lichteinwirkung vorhanden waren. Von den Pflanzen 
ganz ohne alte Blätter kam keine zur Anlage einer Infloreszenz, von den übrigen 
hingegen in der Zeit vom 22.4. bis 11.6. in den meisten Gruppen einige, und zwar 
waren es bei 10 Min. 1, 4Min. 0, 3Min. 2, 2Min. 2, 1Min. 3, 50 Sek. 5, 
40 Sek. 1, 30 Sek. 2, 20Sek.0, 10 Sek. 1, 5 Sek. 0, 3Sek.0 und im Dauer- 
dunkel 0. Die Blütenzahl der Einzelpflanzen lag meist um 50. Auch bei kürzerer 
Tagesdauer als 4 Min., und zwar bis herab zu 10Sek., traten also bei einzelnen 
Pflanzen noch Blüten auf. Da bei diesem Versuch auch bei 10 Min. das Ergebnis 
außerordentlich viel schlechter war als bei dem in Tabelle 2 wiedergegebenen, so 
durfte man hoffen, daß der geringe Erfolg mindestens zum Teil dadurch bedingt 
war, daß die Versuchspflanzen bereits bei Versuchsbeginn infolge der ungünstigen 
Verhältnisse des vorhergegangenen Winters geschwächt waren und eine Wieder- 
holung mit besserem Material also mehr Erfolg haben würde. 

Deshalb wurden schon Mitte Mai die schlechtesten Pflanzen aus allen Gruppen 
herausgenommen und in den Langtag zur weiteren Beobachtung zurückversetzt 
und an ihre Stelle am 18. 5. neue Pflanzen aus dem Gewächshaus in den Versuch 
genommen. Letztere hatten sich inzwischen von den Winterschäden erholt. Die 
59 neuen Pflanzen hatten bis zuletzt natürlichen Langtag gehabt und wurden in der 

Nacht vom 17. zum 18. 5. bei vollständiger Dunkelheit in den Versuch eingebaut 
und über die Gruppen — etwas unregelmäßig — verteilt (vgl. Tabelle 4). Diese 
neuen Pflanzen hielten sich viel besser. Sobald Infloreszenzen an ihnen sichtbar 
wurden, wurden sie aus der Kurzbelichtung herausgenommen und in den natür- 
lichen Langtag versetzt. Die übrigen wurden zusammen mit den noch vom 13. 3. 
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Tabelle 4. Blühtermin und Blütenzahl bei täglicher Belichtung während 10 Min. bis 
3 Sek. Versuchsbeginn 18.5., Versuchsende je nach Erscheinen der Infloreszenzen 
zwischen dem 24.6. und 19.7., bei den Nichtblühern 10.8.; Blütenzählung 23. 10. 





10 4 3 2 1 50 40 30 20 10 5 3 
Belichtungszeit yin. |Min. |Min. |Min. |Min. |Sek.| Sek. | Sek. | Sek. |Sek. | Sek.| Sek. 





Zahl der Versuchs- 








pflanzen 4| 6| 7] 4 41 27 © 6 DL, 211 16 
Davon blühend 3 5 5 2 3 : 2 6 6 5 6 3 
% 75) 83) 71] 501100! 67) 50 |100 |100 |100| 86| 75 





Erscheinen der er- 
sten Infloreszenzen 
nach Tagen 37| 37| 37| 37| 44| 44| 40 | 40 | 37 | 45| 44| 49 


Anzahl [größte 142|115/150|108]102| 90| 113 | 105 | 146 | 114 | 134 | 109 
der |kleinste | 63| 47| 82|107| 30| 52| 23 | 43 | 95 | #5 | 54] 34 
Blüten |ittel 105| 7511101108! 76| 71| 82 | 79 |119 | s5| 96| 69 


















































stammenden Versuchspflanzen bis zum 10. 8. weiterbehandelt. Die schlieBlich noch 
im Versuch stehenden Pflanzen hatten alle ihre ursprünglich grünen Blätter ver- 
loren, und ihr Neuzuwachs war vüllig etioliert und verkümmert, so daB nicht mehr 
mit einem Blüherfolg gerechnet werden konnte. Sie kamen nun in den Langtag, 
wo sie bis Mitte November keine Ansätze zur Blütenbildung zeigten und dann weg- 
geworfen wurden. 

Am 18. 5. waren keine neuen Dunkelkontrollen mitangesetzt worden, das wurde 
Anfang Juli nachgehoit. Je 9 Pflanzen kamen am 2.7. und am 9.7. in den Ver- 
such. Sie wurden genau so behandelt wie die Kurzlichtexemplare, nur nicht be- 
lichtet; d.h. sie wurden wie diese mittags im Finstern aus dem Schrank heraus- 
genommen, unter die Lampe gesetzt und kurze Zeit, aber im Dunkeln, mit der 
Kühlluft beblasen. Dadurch war eine Kontrolle gegeben, daß nicht etwa andere 
Faktoren, die durch die Versuchsanordnung auf die Pflanzen einwirkten, den Be- 
lichtungserfolg vortäuschen konnten. Die am 9.7. in die Dunkelheit gebrachten 
Pflanzen kamen aus dem Langtag, die am 2. 7. eingesetzten hatten dagegen bereits 
seit dem 3. 5. in einem anderen Raum in völliger Dunkelheit gestanden. Von allen 
Pflanzen, die im Laufe der Versuche in Dauerdunkel gesetzt wurden und hier bis 
14. 11. blieben, bildete keine einzige Blüten. 

Die Wiederholung des Versuchs mit den Pflanzen in besserem Ent- 
wicklungszustand führte nun tatsächlich zu einem vollen Erfolg. Von 
den 59 am 18. 5. in die Kurzbeleuchtung gebrachten Pflanzen kamen 48 
zum Blühen, und zwar bei allen Belichtungszeiten einige cder sogar alle 
(Abb. 1). Die ersten Blütenstände wurden am 24.6., also 37 Tage nach 
Versuchsbeginn, sichtbar (Tabelle 4}, und zwar gleichzeitig bei der Tages- 
länge von 10, 4, 3, 2Min. und 20 Sek. Am spätesten, nämlich nach 
49 Tagen, erschienen die ersten Infloreszenzen im 3-Sekundentag; da der 
Termin aber auch im 1-Minutentag 44 Tage betrug und im 20-Sekunden- 
tag nur 37 Tage, so läßt sich aus dem Blühtermin nicht auf die Intensität 
des Blühimpulses bei den verschiedenen Belichtungszeiten schließen. 
Die nächsten Blütenstände folgten dann in ziemlich unregelmäßigen 
Zeitabständen, die letzten nach 67 Tagen bei 10 Min. Belichtung und 
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nach 69 bei 3 Sek.; im 2-Minutentag kamen dagegen schon 39 Tage 
nach Versuchsbeginn keine weiteren Pflanzen mehr zum Blühen, und im 
20-Sekundentag hatten sämtliche 6 Pflanzen schon nach 45 Tagen ihre 
Infloreszenz entwickelt. Auch aus dem Zeitraum, über den sich das Er- 
scheinen der Infloreszenzen erstreckte, kann man also keinen Unterschied 
in der Größe des Blühimpulses bei den verschiedenen Belichtungszeiten 
erkennen, und ebenso ist es bei der Zahl der Blüten je Pflanze. Auch 
die Prozentzahl der zur Blüte gelangten Pflanzen ergab keine Regel. 


v “. À Mn. > — 0 
Abb. 1. Blütenbildung im Kurztag von 4 Min. (links), 5 Sek. (Mitte) und 3 Sek. (rechts); 


ganz rechts: Pflanze aus Dauerdunkelheit. Versuchsbeginn 18. 5., im Kurztag bis 24. 6. 
(4 Min.), 2. 7. (5 Sek.), 6. 7. (3 Sek.); Dauerdunkel vom 5. 7. bis 26. 9. Phot. 26. 9. 


Bei 1 Min., 30 und 20 Sek. und, was besonders bemerkenswert ist, auch 
bei 10 Sek., blühten sämtliche in den Versuch gebrachten Pflanzen, bei 
den anderen Zeiten zwischen 50 und 86%, wobei jedoch die kurzen Be- 
lichtungszeiten durchaus kein ungünstigeres Ergebnis hatten als die 
längeren (bei 10 und 4 Min. Belichtung blühten 75 und 83% der Pflanzen, 
bei 5 und 3 Sek. 86 und 75%). Da die Anzahl der Versuchspflanzen 
klein ist, sind alle Zahlen natürlich mit Vorsicht zu bewerten. 

Sämtliche Blütenstände waren unverlaubt. 

Der vegetative Zustand der Pflanzen nach der langen Versuchszeit 
war relativ gut. Wie aus Abb. 1 zu ersehen ist, war bei den kurzbe- 
lichteten Pflanzen auch nach 49 Tagen mit täglich 23 Stunden, 59 Min. 
und 57 Sek. Dunkelheit noch eine erhebliche Anzahl der alten Laub- 
blätter vorhanden. Selbst nach der Dauerverdunklung von mehr als 
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21, Monaten waren noch nicht alle Blätter abgefallen (die großen an 
der zweiten Pflanze von rechts in Abb. 1), der etiolierte Zuwachs war 
dagegen praktisch blattlos. 

Die Sukkulenz wurde nicht bestimmt, jedoch fühlten sich die Blätter 
deutlich dicker an als die von Langtagsexemplaren. 

Aus dem Versuch geht mit vollkommener Sicherheit hervor, daß bei allen 
angewendeten Belichtungszeiten das Blühen noch in Gang kommt, und daß 
schon wenige Sekunden Beleuchtung mit 60—80 000 Luz als blütenerzeugen- 
der Kurztag auf Kalanchoö Bloßfeldiana wirken. Die in Dauerdunkelheit 
gehaltenen Pflanzen blieben dagegen vegetativ. 


IV. Kurztag 1 Sek. 


Nachdem sich 3 Sek. noch als ausreichende tägliche Belichtungszeit zur Her- 
beiführung des Blühens erwiesen hatten, wurde der Kurztag auf 1 Sek. abgekürzt. 








Abb. 2. Blütenbildung im Kurztag von 1Sek. Dauer. Versuchsbeginn 5. 7., im Kurztag 
bis 10.9. Phot. 14. 11. 


Die Pflanzen (9 Stück) wurden wie die übrigen in einem Kasten unter einem Dunkel- 
sturz in einem lichtdichten Schrank bei Zimmertemperatur aufbewahrt, zur Be- 
lichtung aber nicht unter das elektrische Licht gebracht, sondern mittags um 
12 Uhr MEZ in dem Kasten mit dem Dunkelsturz auf das leicht erreichbare In- 
stitutsdach gebracht. Hier wurde der Dunkelsturz für einen kurzen Augenblick 
abgenommen, so daß die Pflanzen das volle Sonnen- oder — an bewölkten Tagen — 
diffuse Tageslicht erbielten. Die Zeit von 1 Sek. ließ sich nicht ganz exakt inne- 
halten, es wurde aber darauf geachtet, daß sie eher unter- als überschritten wurde. 

Die Pflanzen (Aussaat vom 1.8.45) waren bei Versuchsbeginn etwa 10 cm 
hoch und hatten 10 Blattpaare. Sie hatten bisher im natürlichen Langtag gestanden. 
Versuchsbeginn am 5.7.46, Durchführung bis zum Erscheinen der Infloreszenz 
bzw. bis zum 21. 10. 46, anschließend natürlicher Tag mit nächtlichem Störungs- 
licht wie bei den vorigen Versuchen. 
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Von den 9 Versuchspflanzen waren an sechsen Ende August Inflo- 
reszenzanlagen zu erkennen, bei 2 weiteren folgten sie am 2. und 10. 10. 
Die neunte Pflanze hatte am 21. 10. überhaupt keine alten grünen Blätter 
mehr, sondern nur noch 3 etiolierte Blattpaare; sie war vegetativ und 
blieb es auch weiterhin, als sie 
nun in den natürlichen Tag ge- 
bracht wurde. Vonden 9 Pflanzen, 
die 1 Sek. Licht erhielten, kamen 
also 8 zum Blühen (Abb.2). Am 
7.11. war deutlich, daß alle In- 
floreszenzen unverlaubt waren 
(Abb. 3), und es wurden, soweit 
es schon möglich war, die Blüten 
ausgezählt; bei den 6 am weite- 
sten entwickelten Pflanzen waren 
es zwischen 67 und 50 (Mittel 55). 
Auch ein Kurztag von nur unge- 
fähr 1 Sek. Dauer (direktes Frei- 
land-Sonnen- oder Tageslicht) 
Abb. 3. Blütenstand einer Pflanze ausein- führt also noch zu normaler 


sekundigem Kurztag. Versuchszeit 5.7. bis on à 
26.9. Phot. 14. 11. Blütenbildung. 





Besprechung. 

Durch unsere Versuche ist gezeigt worden, daB noch überraschend 
kurze Belichtungszeiten bei Kalanchoö Bloßfeldiana das Blühen herbei- 
führen können. Wenige Sekunden bis herab zu einer rufen bei allen oder 
doch einem beträchtlichen Prozentsatz derVersuchspflanzen Infloreszenz- 
bildung hervor, und zwar entstehen nicht kümmerliche, stark verlaubte 
Blütenstände, wie wir sie unter anderen ungünstigen Bedingungen er- 
halten haben (HARDER, v. WırscH und BoDe, 1942), sondern völlig nor- 
male und reichlich blühende. Zwar ist die Zahl der Blüten je Inflores- 
zenz nicht so groß wie unter ganz besonders günstigen Bedingungen, 
wo mehrere hundert Blüten auftreten, aber dabei dürfte auch die Assi- 
milatmenge eine Rolle mitspielen. Hält man nämlich eine Pflanze von 
der Keimung an im 9stündigen Kurztag, wodurch bekanntlich die Laub- 
blätter klein und auch an Zahl gering bleiben, so sind auch die Inflo- 
reszenzen armblütig (vgl. Abb. 7, S. 361 bei HARDER und v. Wırsch, 
1940); werden die Pflanzen aber zunächst im Langtag gezogen, wo sie 
zahlreiche und große Blätter ausbilden, und dann in den Kurztag ver- 
setzt, so entstehen Blütenstände mit sehr vielen Blüten (vgl. z. B. Abb. 1, 
S.91 bei Harper, BODE und v. Wirscu, 1942). Im ersten Fall sind 
zweifellos die Voraussetzungen für die Anreicherung von Assimilaten 
wesentlich ungünstiger als im zweiten, die photoperiodischen Bedin- 
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gungen für die Blütenbildung sind aber gerade im ersten Fall maximal, 
da die Pflanze ja in ihrem ganzen Dasein ausschließlich Kurztag erhalten 
hat. Die Zahl der Blüten je Infloreszenz dürfte daher auch von der 
Menge der zur Verfügung stehenden organischen Substanz abhängen. 

Auch bei den vorstehend geschilderten Versuchen hat die Assimilat- 
menge wohl eine Rolle gespielt. Mit abnehmender Belichtungszeit ging 
ja die Blütenzahl zurück, aber nur bis hinab zu 20 Min. Bei noch weiterer 
Verkürzung des Tages blieb sie dann — soweit unsere Versuche schon 
einen Schluß zulassen — konstant. Das ist wohl so zu deuten, daß mit 
Verringerung der täglichen Beleuchtungszeit auch die Assimilatmenge 
kleiner wurde, bis bei 20 oder weniger Minuten nur noch so wenige Assi- 
milate entstehen, daß sie nicht mehr förderlich auf die Blütenentwick- 
lung wirken können. Sondern bei den Zeiten unterhalb 20 Min. ist die 
Pflanze ganz auf die Reservematerialien angewiesen, die sie schon aus 
der Zeit vor dem Versuch mitgebracht hat, bzw. auf diejenigen Assimilate, 
die sie nach dem Sichtbarwerden der Infloreszenz und dem damit er- 
folgten Versetzen in den Langtag nun in letzterem bildet. Diese werden 
aber für alle Lichtzeiten gleich sein, so daß es verständlich ist, daß keine 
wesentlichen Unterschiede in den Infloreszenzen mehr auftreten. 

Wir hätten also zu folgern, daß der Blühimpuls in allen Fällen aus- 
reichend war zur Erzeugung einer normalen Infloreszenz, und zwar auch 
bei Belichtung während nur einer einzigen Sekunde. Das Licht kann also 
offenbar nur eine auslösende Rolle spielen und nicht aktiv an der Bildung 
von Teilprodukten der Reaktionskette in dem Sinne beteiligt sein, daß 
je nach seiner Dauer verschiedene Mengen dieser zur schließlichen Ent- 
stehung des Blühhormons notwendigen Teilprodukte sich bilden. Bei 
Zugrundelegung von BüNNINGs Vorstellungen (1944 I, II) über die Be- 
deutung der endonomen Rhythmik müßte man der Belichtung vielleicht 
vor allem eine steuernde Wirkung auf den regelmäßigen Weiterverlauf 
der inneren Rhythmik zuschreiben, so daß die lichtempfindliche skoto- 
phile Phase durch die Belichtung bei unserer Versuchsanordnung nie- 
mals betroffen werden kann. Ausschließlich ‚‚steuernd‘‘ kann allerdings 
die Belichtung trotz ihrer Kürze nicht wirken, sondern es muß auch 
irgendein zunı Zustandekommen des Blühens unerläßlich notwendiger 
Vorgang sich während dieses ,,Blitzes‘‘ abspielen, sonst müßten die 
Kurztagspflanzen ja in Dauerdunkelheit zum Blühen kommen. Der 
weitaus größere Teil des Prozesses — nämlich der sich in 23 Stunden, 
59 Min. und 59 Sek. vollziehende — ist allerdings (mindestens bei 
Kalanchoë) lichtunabhängig. 

Die lichtgeförderten Vorgänge müssen also anderer Art sein, als sich 
aus unseren bisherigen Kenntnissen ergibt. Nach Binnincs Theorie 
(1944) sollen ja Verkürzungen der täglichen Belichtungen unter die 
Dauer der photophilen Phase die Blütenbildung hemmen; nach seiner 
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Planta, Bd. 35. 
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Abb.9 (S.166) sinkt dadurch der Blüheffekt bei Chrysanthemum 
schon bei Abkürzung der Tagesdauer auf einige Stunden praktisch auf 
Null. Bei Belichtungszeiten von nur Sekunden müßte dann natürlich 
jegliches Blühen unmöglich sein. Das Mindestmaß an Licht, das zum 
Zustandekommen des Blühens mindestens bei Kalanchoé Bloßfeldiana 
erforderlich ist, ist also viel niedriger, als man bisher annehmen mußte, 
und der Förderung durch Licht während der photophilen Phase scheint 
im großen ganzen eine weit geringere Bedeutung zuzukommen als der 
Hemmung durch Lichteinfall während der skotophilen Phase, in der ja 
schon Beleuchtung während eines Bruchteils einer Sekunde (HARDER, 
GÜMMER und GALL, 1945) den Blüheffekt völlig zerstört. Allerdings gilt 
das nur für Kurztagspflanzen, denn bei Langtagspflanzen ist ja offenbar 
die hemmende Wirkung von Lichteinfall in der skotophilen Phase nur 
so gering, daß ihr wirkliches Vorhandensein noch nicht einmal ganz 
sichersteht. 

Sonderbar ist dabei unser alter Befund, daß zum Zustandekommen 
des Blühens während der Lichtperiode Kohlensäure zugegen sein muß 
(Harper, BODE und v. WirscH, 1944), eine Tatsache, die ja auch Par- 
KER und BORTHWICK (1940) festgestellt haben. Das führte uns zu der 
Vorstellung, daß die Photosynthese an der Blühhormonbildung mit- be- 
teiligt sei. Nachdem wir nun aber wissen, daß bereits 1 Sek. Licht als 
Kurztagsbeleuchtung genügt, kann man die Vorstellung einer Beteili- 
gung der Photosynthese nicht mehr gut aufrechterhalten. Andererseits 
ist aber auch wohl nicht leicht vorstellbar, warum bei einem auslösen- 
den Photoeffekt im Augenblick der Belichtung unbedingt Kohlensäure 
zugegen sein muß. Das letzte Wort ist in der Angelegenheit also 
noch nicht gesprochen, und weitere Versuche werden noch zur Klärung 
nötig sein. 

Zusammenfassung. 

Der Kurztag wurde für Kalanchoë Bloßfeldiana auf 2 Stunden bis 
hinab zu 1 Sek. abgekürzt. Bei Anwendung von natürlichem Tageslicht 
oder elektrischem Licht von 60—80000 Lux bei Zimmertemperatur 
kamen die Pflanzen bei allen diesen Tageslängen zum Blühen. 

Man kann die Pflanzen also täglich 23 Stunden, 59 Min. und 59 Sek. 
im Dunkeln halten und braucht sie nur 1 Sek. zu belichten, um die Blüten- 
bildung herbeizuführen. 

Alle Blütenstände waren völlig normal ausgebildet, unverlaubt und 
relativ reichblütig. 

Mit abnehmender Belichtungszeit ging die Blütenzahl zurück, und der 
Zeitpunkt des ersten Sichtbarwerdens der Infloreszenzen sowie des Auf- 
blühens der Knospen wurde hinausgeschoben. Von 20 Min. abwärts trat 
diese Abnahme des Blühimpulses aber nicht mehr klar ein, so daß bei 
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den längeren Belichtungszeiten wohl auch die Menge der Assimilate 
— die bei den sehr kurzen Zeiten überall wohl als gleich unbedeutend 
angesehen werden darf — mit eine Rolle spielte. 
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ÜBER INFLORESZENZVERLAUBUNG UND REDUKTION 
DER BLÜTEN BEI SEDUM. 


Von 
GERTRUD MEYER. 


Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Januar 1947.) 


Die Crassulaceen sind eine Familie, die sich sehr gut zu experimen- 
tellen Untersuchungen im Bereich der Blüte eignet. So hat Kuss 
(1906) bei Sempervivum zahlreiche Metamorphosen und Vergrünungen 
an den Blüten durch Variation der Außenfaktoren hervorrufen können, 
und HARDER und Mitarbeiter (HARDER, 1946; HARDER, v. WıTscH und 
Bope, 1942; dort auch weitere Literaturangaben) haben bei Kalanchoë 
Bloßfeldiana durch photoperiodische Einwirkungen die Infloreszenzen, 
die normalerweise wiederholt verzweigte Systeme mit hunderten von 
Blüten bilden, bis zu fast unverzweigten Gebilden mit Laubblättern 
an Stelle der Brakteen und wenigen oder nur einer einzigen, noch dazu 
nur noch aus Kelchblättern bestehenden Blüte zu reduzieren vermocht. 
Bei der Untersuchung photoperiodischer Einflüsse auf Sedum kamt- 
schaticum (MEYER, 1944, 1947) wurden ebenfalls ,,Abnormititen‘‘ im 
Bereich der Infloreszenz erzielt. Über sie soll nachstehend kurz be- 
richtet werden. 

Die Infloreszenzen von Sedum kamtschaticum tragen im allgemeinen 
eine Mittelblüte, unterhalb derer vom Hauptsproß 2 oder 3 Seitenäste 
abzweigen. Gut entwickelte Infloreszenzen haben mindestens 20 Blüten 
mit relativ großen Tragbläitern (Abb. 1). Die Einzelblüten haben im 
allgemeinen fünf gleichgestaltete Kelchblätter, die sehr lange erhalten 
bleiben und erst im Herbst, wenn die Früchte reif sind, abwelken. Sie 
sind schmal, fast walzenförmig, nach oben etwas zugespitzt und unter 
einander annähernd gleich groß. 

Nach den Untersuchungen HARDERS durfte angenommen werden, 
daß in allen Fällen, in denen der Blühimpuls gering ist, also nur kleine 
Mengen Blühhormon vorhanden sind, Verlaubungen und auch Re- 
duktionen an der ‘Einzelblüte auftreten würden, vorausgesetzt, daß 
Sedum kamtschaticum ebenso reagiert wie Kalanchoë Bloßfeldiana. Die 
Richtigkeit dieser Annahme ergab sich dann auch aus verschiedenen 
Versuchen, bei denen die bereits an den Pflanzen vorhandene Blüh- 
tendenz durch besondere Maßnahmen abgeschwächt wurde. 
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1. Anomaler Beleuchtungsrhythmus. Pflanzen, die am 15. März 
ausgesät und im 16stiindigen Langtag herangewachsen waren, besaßen 


Mitte August im all- 
gemeinen 7 Blattpaare. 
Sie waren, wie sich aus 
ihrem weiteren Verhal- 
ten zeigte, um diese Zeit 
blühreif (Sedum kamt- 
schaticum ist eine Lang- 
tagspflanze !), hatten 
aber noch keine sicht- 
baren Infloreszenzen 
entwickelt. Ein Teil von 
ihnen bekam nun statt 





des bisherigen Be-  Abb.1. Mittelblüte und ein als Wickel gestalteter Seiten- 


leuchtungswechsels von 
16 Stunden Licht und 


zweig eines normalen kleinen Blütenstandes von Sedum 


kamtschaticum. 


8 Stunden Dunkelheit abwechselnd 8 Stunden Licht und 8 Stunden 
Dunkelheit. Diese Pflanzen zeigten abgeschwächte Blühtendenz. Von 
15 Versuchspflanzen kamen nur 8 zum Blühen, und keine der ent- 


stehenden Infloreszenzen war nor- 
mal. Statt der zu erwartenden 
mindestens 20 Blüten je Pflanze 
hatten die 8 Pflanzen zusammen 
nur 25 normale und 8 verkümmerte 
Bliüten. Aus den Achseln zahlreicher 
Tragblätter wuchsen Laubsprosse 
hervor (im ganzen 22), die sich 
rasch und kräftig entwickelten 
(Abb, 2). Die Infloreszenzen ver- 
laubten also. 

Auch bei einem Beleuchtungs- 
werhsel von 16 Stunden Helligkeit 
und 16 Stunden Dunkelheit war 
die Blühtendenz stark geschwächt. 
Hier kamen von den 15 in den 
Versuch gebrachten Pflanzen nur 
3 zum Blühen, und zwar mit nur 
4 normalen und 9 verkümmerten 
Blüten. 
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Abb. 2. Verlaubte Infloreszenz aus dem 

Belichtungsrhythmus 8 Stunden hell zu 

8 Stunden dunkel (vorher, bis 15. 8., im 
Langtag; Zeichnung am 21.9.). 


2. Dekapitation und Entblätterung. In einer anderen Versuchsgruppe 
wurde von den blühreifen Pflanzen ein Teil dekapitiert, gleichzeitig 
ganz oder bis auf 1 Blatt entblättert und außerdem in den Kurztag 


Planta, Bd. 35. 
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versetzt. So konnte nur noch diejenige, offenbar nich!, große Blüh- 
hormonmenge zur Auswirkung kommen, die im Stengel und gegebenen- 
falls auch noch in dem an der Pflanze verbliebenen Blatt aus der Zeit 
vor der Dekapitation noch vorhanden war. Dieses Hormon fand eine 
Auswirkungsmöglichkeit an dem Regenerationssproß, der sich aus der 
obersten Blattachsel entwickelte; alle sonst sich bildenden Achseltriebe, 
außer diesem einen obersten, wurden entfernt. Der Achseltrieb wurde 
im Gegensatz zur übrigen Pflanze im Langtag gehalten. 





Abb. 3. Dekapitiertes und entblättertes Langtagsexemplar, an dem nur ein Laubblatt 
stehen blieb und Kurztag erhielt (X). Der Achselsproß dieses Blattes, der sich im 
Langtag befand, hat seine 'Üntwicklung mit der Anlage eines Blütenstandes begonnen, 
ist dann aber vegetativ weicergewachsen; die Blüten sind nur als unregelmäßige Kelch- 
blätter (k) vorhanden. J,as mit x bezeichnete Blättchen scheint eine Mittelbildung 
zwischen Kelch- und Laubblatt zu sein. (Versuchsbeginn 7.7., Zeichnung 27. 8.). 


Die Abb. 3 und 4 zeigen das Ergebnis solcher Versuche. Während 
die unverändert im Langtag verbliebenen Pflanzen bald zur normalen 
Blüte kamen, entwickelte sich bei der Hälfte der dekapitierten der 
Achselsproß rein vegetativ. Die Blühtendenz war also gering. Auch 
bei den zur Blüte gelangenden Regenerationstrieben kam nicht eine 
einzige normale Infloreszenz zustande, obgleich die Regenerationstriebe 
sich ja im Langtag befanden. Nur in einem einzigen Falle unter allen 
Versuchen wurde eine normale Blüte gebildet; sonst bestand auch schon 
die erste sich entwickelnde Blüte nur aus Kelchblätiern. Dieser erste, 
die Mittelblüte ersetzende Kelch war immer noch verhältnismäßig gut 
ausgebildet. Gegen das Ende der Infloreszenz wurden die Blätter zu- 
nehmend kleiner, während die vegetativen Teile der Infloreszenz der 
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vom Langtag induzierten Wachstumstendenz nachgaben!, ohne daß 
es aber der Langtagseinwirkung gelang, noch einmal die generative 
Phase neu hervorzurufen. So laufen die Infloreszenzen in völlig sterile, 
beblätterte Zweige aus (vgl. dazu die normale Infloreszenz in Abb. 1). 

Wurde nicht nur der Regenerationssproß dem Langtag ausgesetzt, 
sondern auch noch das am Hauptsproß verbliebene Blatt an der. im 
übrigen entblätterten Pflanze, so war das Blühergebnis wesentlich 





lcm 


Abb. 4. Wie Abb. 3. Einzelne Blätter der leeren Kelche (in der Zeichnung punktiert) 
haben sich stärker entwickelt als die anderen. Sie sind auch nicht mehr walzenfürmig, 
sondern flach, und bei einigen von ihnen ist eine Mittelrippe angedeutet. 
(Versuchsbeginn 7.7., Zeichnung 1. 9.) 


besser. Die Zahl der gebildeten Blüten war dann etwa dreimal so groß 
als wenn dieses Blatt Kurztag erhielt, und nur die Hälfte der Blüten 
war auf den Kelch reduziert. War an der Pflanze kein Blatt belassen 
worden, und wurde der Regenerationssproß nicht in den Lang-, sondern 
wie die übrige Pflanze in den Kurztag gebracht, so blieben ?/, der Sprosse 
vegetativ, und die übrigen entwickelten nur je eine einzige Blüte ohne 
Frucht-, Staub- und Kronblätter, also nur noch einen leeren Kelch. 


Je ungünstiger die Bedingungen für die Bildung bzw. die Auswirkung 
des früher entstandenen Blühhormons waren, desto mehr verlaubten also 
1 Sedum kamtschaticum hat im Kurztag kleine sukkulente Blätter und ge- 


stauchte Internodien, im Langtag hingegen große Blätter, die durch lange Inter- 
nodien voneinander getrennt sind (MEYER, 1944, 1947). 


Planta Bd. 35. 7e 
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die Infloreszenzen, desto weniger Blüten wurden gebildet, und eine desto 
kleinere Zahl der entstandenen Blüten war normal. Im Extrem bestanden 
sämtliche Blüten nur noch aus leeren Kelchen. 

Auch die Kelchblätter konnten Unterschiede aufweisen. Bei schwach 
entwickelten Blüten, die nicht zur Fruchtbildung kommen, waren sie 
meist kleiner als an normalen, vor allem aber dünner und ungleich 
entwickelt. Sehr oft standen 1 oder 2 Kelchblätter tiefer am Blütenstiel 
als die anderen. Ganz besonders ungleich waren die Kelchblätter dann, 
wenn von vornherein nur Kelchblätter angelegt wurden. Aber nicht 
nur durch Verlängerung bzw. Verbreiterung um einige Millimeter fielen 
diese Kelchblätter auf, sondern auch ihre Form war dann anders: 
Sie waren oft nicht mehr walzenförmig, sondern 
abgeflacht, und in einigen Fällen kam es zur An- 
deutung einer Mittelrippe. Aber auch bei sonst 
normalen Blüten kamen Umwandlungen von 
Kelchblättern vor; so konnten im Herbst, wenn 
lem. die Entwicklung der Früchte annähernd ab- 
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Abb. 5. Einzelfrucht mit geschlossen war, die Kelchblätter noch weiter 


unregelmäßig verlänger- . as m 
ten, zum Teilabgeflachten wachsen und sich vergrößern (Abb. 5). Auch 


blattäh . > à : 
a Bw qu in solchen Fällen lag wohl zweifellos nur wenig 


Bliihhormon vor. 





Auch bei Sedum kamtschaticum lassen sich also experimentell sowohl 
Verlaubungen wie Reduktionen der Einzelbliiten erzeugen. Und zwar 
treten sie auf, wenn die Bedingungen für das Blühen relativ ungünstig 
sind. Am resistentesten erwiesen sich wie bei Kalanchoé (HARDER, 
v. Wrrscx und BopE) und Sempervivum (KLEBs) die Kelchblätter, die 
auch dann noch erhalten blieben, wenn alle übrigen Teile der Blüte 
verschwunden waren. Ebenso wenig wie bei Kalanchoë Bloßfeldiana 
konnte bei Sedum kamtschaticum eine Metamorphose von Kron-, Staub- 
und Fruchtblättern beobachtet werden, die nach KLEBs bei Semper- 
vivum sehr häufig ist. Die Beeinflußbarkeit dieser Blütenteile gab sich 
immer nur darin zu erkennen, daß sie unter ungünstigen Bedingungen 
überhaupt nicht in Erscheinung traten. Lediglich an den Kelchblättern 
traten gelegentlich gewisse Gestaltsveränderungen und Vergrößerungen 
auf, die aber weder sehr bedeutend noch häufig waren. Große, laubblatt- 
artige Vergrünungen, wie sie als teratologische Erscheinungen ja viel- 
fach in der Literatur von verschiedensten Objekten beschrieben worden 
sind, konnten durch unsere Versuche nicht erzeugt werden. Lediglich 
die Brakteen gaben bei Abnahme der Blühtendenz der sich nun 
durchsetzenden stärkeren vegetativen Tendenz nach und wurden — 
wie bei Kalanchoé Bloßfeldiana — in steigendem Maße laubblatt- 
ähnlicher. 
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Zusammenfassung. 


Durch ungünstige Blühbedingungen (photoperiodische Einwirkungen, 
Dekapitationen) lassen sich bei Sedum kamtschaticum Verlaubungen der 
Brakteen in den Infloreszenzen, Verminderung der Anzahl der Blüten 
und Reduktion der Blüten bis auf einen leeren Kelch, sowie in geringem 
Grade Verlaubungen der Kelchblätter experimentell erzeugen. 
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ÜBER VERZWEIGTE FRUCHTSTÄNDE 
DER LIQUIDAMBAR STYRACIFLUA L. 
Von 
FRANZ KIRCHHEIMER. 
Mit 1 Textabbildung (7 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 11. November 1946.) 


Die weiblichen Blütenstände der Liquidambar styraciflua sind köpf- 
chenartig und sitzen einzeln an langen Stielen (vgl. Harms 1930, S. 338). 
Sie reifen zu etwa 20—35 mm großen kugeligen Gebilden, über deren 
Bau meine früheren Angaben belehren (1943, S. 220,221). Die männ- 
lichen Blüten bilden zwar ebenfalls kopfige Knäuel, die aber zu mehreren 
an einer dicken Achse haften und mit ihr abgeworfen werden. In diesen 
Infloreszenzen sind die unteren Köpfchen gestielt. Der obere Teil 
zeigt sitzende, gegen die Spitze häufig zu längsgestreckten Aggregaten 
vereinigte Knäuel. NIEDENZU (1891, S. 124) hat einen Zweig mit jungen 
Blättern, zwei langgestielten weiblichen Köpfchen und einer unge- 
gliederten, dicken walzenförmigen $-Infloreszenz dargestellt (Abb. 69A). 
Männliche Blütenstände dieser Beschaffenheit sind von Liquidambar 
unbekannt. Harms (1930; Abb. 178A) hat die Nıepenzusche Ab- 
bildung übernommen, obwohl nach seiner Bemerkung die ,,4-Rispe 
zu dicht gezeichnet ist und aus getrennten Köpfchen oder Ähren be- 
steht“ (S. 340). Dagegen wurde die Beschaffenheit der männlichen 
Blütenstände schon von HAYNE (1830; Taf. 25) richtig dargestellt. Sie 
vereinigen mehrere an einer Achse haftende Köpfchen, die im unteren 
Teil gestielt sind und gegen die Spitze sitzenden Knäueln entsprechen. 
SCHNITZLEIN (1870; Taf. 98, Fig. 1) hat diese Abbildung wiedergegeben. 
Aucb der von SCHNEIDER (1906, S. 426, 427; Abb. 272a) nach einer 
Darstellung SARGENTs veranschaulichte Zweig ist nicht zu beanstanden. 

Demnach besitzen die männlichen und weiblichen Blütenstände der 
Liquidambar styraciflua einen verschiedenen Bau. Brirron (1887, 
S. 95, 96) fand eine 9-Infloreszenz von ungewöhnlicher Beschaffenheit, 
auf die auch PENZIG (1921, S. 361) und Harms (1930, S. 339) hingewiesen 
haben!. Von ihren sechs freien Köpfchen waren die oberen Knäuel sitzend 
und der unterste Blütenstand gestielt. An der Spitze der Infloreszenz 
zeigte sich ein zusammenhängender Blütenverband. Dieses Gebilde hat 
den Aufbau der männlichen Blütenstände geteilt, ohne daß ein Hinweis 
auf die bemerkenswerte Tatsache erfolgte. Offenbar fehlen neuere 


1 “The cluster is over three inches long, with six distinct glomerules below, 
the lowest of which is pedicelled, the others sessile and merging into the terminal 
confluend portion.” 
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Beobachtungen über das Vorkommen verzweigter 9-Infloreszenzen oder 
Fruchtstände bei Liquidambar styraciflua, da ich auch im nordameri- 
kanischen Schrifttum keine weiterer Angaben finden konnte. 

Ein im Botanischen Garten zu Darmstadt angepflanzter, etwa 
40jähriger Baum ist durch 2 Formen seiner 9-Infloreszenzen be- 
merkenswert. Neben den für Liquidambar bezeichnenden langgestielten 
Einzelköpfchen finden sich regelmäßig zahlreiche verzweigte Frucht- 
stände, deren nähere Beschreibung erforderlich ist. Die Äste und Zweige 
dieses Baumes sind mit dicken, flügelartig entwickelten Korkleisten 
bedeckt. Sie finden sich bei Liquidambar styraciflua in der Regel nur 
an den jüngeren Teilen. Die Bäume mit einer besonders reichlichen, 
sämtliche Äste umfassenden Korkbildung hat v. SCHWERIN (1933, 
S. 390; Taf. 52) als die suberosa-Form der Art bezeichnet. 

Ein Fruchtstand der gewöhnlichen Beschaffenheit wird durch die 
Abb. 1 veranschaulicht. Das kugelige Köpfchen sitzt an einem langen 
dünnen Stiel. Die verzweigten Fruchtstände besitzen eine wesentlich 
dickere Hauptachse. Sie vereinigen 2—10 Köpfchen in verschiedener, 
durch die Art ihrer Insertion bestimmter Weise. Nicht selten finden 
sich zweikopfige Infloreszenzen oder Fruchtstände (Abb. 2 und 4). Bei 
ihnen haftet das gewöhnlich größere untere Köpfchen an einer dünnen 
seitlichen Verzweigung der dicken, durch ein rundliches Fruchtknäuel 
abgeschlossenen Achse. Den Übergang zu den reicher verzweigten 
mehrkopfigen Gebilden vermitteln die Fruchtstände mit 3 Köpfchen 
(Abb. 5). Fast stets sind die unteren Köpfchen + gestielt und besitzen 
einen größeren Durchmesser als die der Spitze genäherten Knäuel. 
Die Nebenachsen zeigen im Vergleich zu den 1—2 mm dicken Spindeln 
der Infloreszenzen eine nur geringe Stärke und erreichen 20 mm Länge. 
An der Spitze vieler Blüten- und Fruchtstände befinden sich mehrere 
sitzende Knäuel, die kleiner sind und sämtlich oder nur zum Teil zu 
walzenförmigen Aggregaten vereinigt sein können. Meistens ist die 
durchschnittliche Größe selbst der unteren Köpfchen geringer als bei den 
Fruchtständen der gewöhnlichen Beschaffenheit. Über die Einzelheiten 
der dargestellten verzweigten Gebilde unterrichten folgende Angaben: 

a) Zweikopfige Infloreszenz von 50 mm Länge (Abb.2). Beide Köpfchen 
zeigen mit etwa 19 mm Durchmesser ungefähr die gleiche Größe. Der untere 
Blütenstand haftet an einem 21 mm langen dünnen Stiel, der als seitliche Ver- 
zweigung der dicken Hauptachse erscheint. 

b) Neunkopfige Infloreszenz von 70 mm Länge (Abb.3). Die vier unteren 
Köpfchen besitzen eine nach oben abnehmende Größe und haften an dünnen 
Stielen, deren Länge 11—20 mm beträgt und sich gegen die Spitze verringert. 
Am Ende der Spindel befindet sich ein Verband von fünf kleinen sitzenden Knäueln. 

c) Zweikopfiger Fruchtstand von 55 mm Länge (Abb.4). Das endständige 
Köpfchen besitzt nur 19 mm Durchmesser. Die dünne seitliche Verzweigung 
befindet sich 21 mm unter ihm und trägt ein 23 mm dickes Köpfchen. 

d) Dreikopfiger Fruchtstand von 60 mm Länge (Abb.5). Das etwa 26 mm 
große untere Köpfchen haftet mit einem 15 mm langen dünnen Stiel an der dicken 
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Hauptachse. Sie teilt sich 22 mm unterhalb seiner Ansatzstelle in zwei 9 und 
13 mm lange Äste, die Einzelkôpfchen von fast gleichem Durchmesser tragen. 





Abb. 1. 2-Infloreszenzen und Fruchtstände von Liquidambar styraciflua L. aus dem 
Botanischen Garten zu Darmstadt (1, 4—7 Spätherbst 1943; 2 und 3 Frühjahr 1944). 
Fast natürliche Größe. 


e) Sechskopfiger Fruchtstand von 65 mm Länge (Abb. 6). Das unterste Köpf- 
chen besitzt 24 mm Durchmessser und ist 12 mm lang gestielt. Die oberen Köpf- 
chen sind kleiner und haften mit winzigen Stielen an der dicken Hauptachse- 

f) Neunkopfiger Fruchtstand von 80 mm Länge (Abb. 7). Die sechs unteren 
Köpfchen sind frei und sitzen an dünnen, 5—15 mm langen Stielen. An der Spitze 
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der Hauptachse befindet sich ein gestreckter, etwa 25 mm langer Verband von 
mindestens drei kleinen sitzenden Knäueln. Das unterste freie Köpfchen besitzt 
mit 25mm den größten Durchmesser und zeigt den längsten Stiel. 

Die Übereinstimmung der männlichen und weiblichen Blütenstände 
betrifft die Insertior der Köpfchen. Beide Formen zeigen sie im unteren 
Teil +gestielt, an der Spitze sitzend und nicht selten vereinigt. In den 
Köpfchen der veranschaulichten Gebilde finden sich nur 9-Bliiten; so 
daß kein Übergang zu den männlichen Infloreszenzen vorliegt. Die an 
der Spitze befindlichen Knäuel bestehen häufig nur aus wenigen genäher- 
ten Blüten. Gewöhnlich besitzen die aus ihnen entstandenen Früchte 
eine wesentlich geringere Größe als die Elemente der freien Köpfchen. 
Sie sind lediglich bis zur Mitte verwachsen, bleiben im Gegensatz zu 
diesen zweiklappigen Kapseln geschlossen und entwickeln keine Samen. 

Ein von Heer (1856; Taf. 51, Fig. 2c) auf Liquidambar bezogener Abdruck 
aus dem oberen Tertiär Badens zeigt zwei mit kurzem Stiel an einer dicken Achse 
haftende, fruchtstandartige Gebilde. Da bei dieser Gattung und ihren Verwandten 
die weiblichen Köpfchen in der Regel endständig sind, habe ich die Hrersche 
Deutung des Fossils bestritten (1943, S. 229). Obwohl nach der vorliegenden 
Mitteilung verzweigte weibliche Infloreszenzen vorkommen, kann seine Herkunft 
von Liquidambar nicht als erwiesen gelten. Ein näherer Vergleich des Fundstücks 
mit den Einzelheiten der heutigen Fruchtstände wird durch die schlechte Erhaltung 
verhindert. 

Die mir von anderen Standorten bekannten fruchtenden Bäume 
der Liquidambar styraciflua entwickeln keine verzweigten weiblichen 
Blütenstände. So finden sich an den durch SCHENCK (1939, S. 315) 
erwähnten, etwa 100jährigen Stämmen im Herrengarten und Prinz- 
Emils-Garten zu Darmstadt nur langgestielte Einzelkôpfchen. Auch 
die Bäume des Schloßgartens Karlsruhe und auf der Insel Mainau 
tragen lediglich Fruchtstände dieser Form. Demnach dürfte das Vor- 
kommen verzweigter weiblicher Infloreszenzen bei Liquidambar styraci- 
jlua als eine seltene Abnormität zu bewerten sein. 
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ÜBER RHIZOMORPHEN 
AUS DER ERDGESCHICHTLICHEN VERGANGENHEIT. 


Von 
FRANZ KIRCHHEIMER. 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 17. Januar 1947.) 


Die im jüngeren Oligozän entstandenen Braunkohlenschichten der 
Lausitz haben unsere Kenntnis von der Flora dieser Zeit wesentlich 
bereichert. Als besonders bedeutsam hat sich ein Vorkommen in- 
kohlter Frucht- und Samenreste bei Wiesa unweit Kamenz erwiesen!. 
Dieser in der sächsischen Lausitz gelegene Fundort lieferte auch Fossi- 
lien von Laubblättern, deren kohlige Substanz die eingehende Analyse 
des Feinbaues ermöglichte?. Auf fast sämtlichen Spreiten haften die 
bezeichnenden Thalli einer zu Phycopeltis gehörenden epiphytischen 
Alge?. Andere pflanzliche Fossilien von Wiesa konnten nicht gedeutet 
werden, da die Zeitverhältnisse den näheren Vergleich mit den ähn- 
lichen Formen der heutigen Flora verhindert haben. Zahlreiche Beleg- 
stücke zu meinen Untersuchungen über die während der Braunkohlen- 
zeit in der Lausitz grünenden Gewächse dürften den Ereignissen des 
Krieges zum Opfer gefallen sein. 

Häufig erhielt ich aus den an Frucht- und Samenresten reichen 
Schichten des jüngeren Oligozäns von Wiesa eigentümliche wurzel- 
ähnliche Gebilde, die zunächst nicht bestimmbar und ohne größeren 
Wert erschienen. Sie haften nicht selten als flache verzweigte Bänder 
oder Fäden an manchen Xyliten und auf den inkohlten Blättern des 
Vorkommens. Bruchstücke von ihnen wurden häufig bei der Gewin- 
nung der kleinen Frucht- und Samenreste aus dem Ton geschlämmt. 
Unter dem Einfluß der Mazeration mit einer wäßrigen Lösung des 
H,0, veränderte sich die ursprüngliche graue oder schwarzbraune Farbe 
der Gebilde nach Hellbraun bis Gelb. In der durchscheinenden Sub- 
stanz der 0,3—3 mm breiten Fossilien ist nicht selten ein dunklerer 
Mittelstreifen bemerkbar. Mit Ausnahme der Verzweigung bieten die 
zahlreichen Fundstücke dieser Beschaffenheit dem unbewaffneten Auge 
keine sonstigen Einzelheiten. 


1 KIRCHHEIMER: Planta (Berl.) 32, 418—446 (1941). — Bot. Arch. 44, 362 
bis 430 (1943). 

3 KIRCHHEIMER: Planta (Berl.) 88, 91—150 (1942). 
3 KIRCHHEIMER: Bot. Arch. 44, 172—204 (1943). 
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Umfangreiche Vergleiche belehrten mich über die Tatsache, daß die 
zunächst rätselhaften Gebilde die Reste der wurzelähnlichen M ycelien 
von Pilzen sind und den als Rhizomorpha bekannten Strängen ent- 
sprechen. Diese Deutung konnte durch Erhebungen über den Feinbau 
der unter dem Einfluß der Mazeration mit H,O, aufgehellten Fossilien 
bestätigt werden. Nach v. Pra! sind die im früheren Schrifttum auf 
Rhizomorpha bezogenen Reste aus der erdgeschichtlichen Vergangen- 
heit sämtlich zweifelhaft. Ihre vermeintliche Zugehörigkeit kann mit 
den erhaltenen Merkmalen nicht belegt werden. Jedoch haben meine 
Nachforschungen ergeben, daß Fossilien dieser pilzlichen Stränge in 
den Schichten des Tertiärs offenbar verbreitet sind. Sie fanden aber 
nicht die richtige Deutung, sondern wurden auf andere Gewächse und 
selbst höhere Pflanzen bezogen. Diese Sachlage rechtfertigt den folgen- 
den Bericht über meine Befunde an den von Wiesa vorliegenden 
Rhizomorphen und die der gleichen Zugehörigkeit verdächtigen Reste 
sonstiger Vorkommen. 

Von den Rhizomorphen fanden sich bis 80 mm lange Reste, die 
4—8mal verzweigt sein können?. Ihr dunklerer Mittelstreifen erscheint 
von unterschiedlicher Deutlichkeit und zeigt bei schmalen Strängen 
nicht selten eine im Verhältnis zu den breiteren Fundstücken beträcht- 
lichere Stärke. Sämtliche Rhizomorphen dieses Vorkommens sind 
+ gabelartig aufgeteilt. In der Regel bemerkt man Haupt- und Neben- 
zweige von fast der gleichen Breite. Bei manchen Resten zeigen sich 
seitliche Äste, die eine wesentlich geringere Stärke besitzen oder als 
schwache Anhänge des sie tragenden Abschnittes erscheinen. Über- 
gänge von der gabeligen Form zur seitlichen Verzweigung sind häufig. 
Sehr selten bemerkt man deutliche Anastomosen oder Anzeichen für 
das Bestehen einer Verflechtung zwischen benachbarten Ästen. Spuren 
irgendwelcher Organe der Fortpflanzung sind nicht vorhanden. Im 
Gegensatz zu den Blatt- und Nadelresten des Vorkommens haften 
auf den Rhizomorphen keine Thalli der als Phycopeltis erkannten Alge. 

Sämtliche Fundstücke sind + bandförmig und höchstens 0,3 mm 
dick. Nach dem gegenwärtigen Zustand dürfte die ursprüngliche Be- 
schaffenheit der verästelten Gebilde häutig gewesen sein. Bei stärkerer 
Mazeration erhalten sie eine weißliche Farbe und unterliegen einem 
schmierigen Zerfall. Auch der Mittelstreifen wird von der Gabelung 
betroffen. Sie beginnt in einigem Abstand vom Scheitel ihrer Winkel. 


1 Pra, v.: In Hırmers Handbuch der Palaeobotanik, Bd. I, S. 127. München 
u. Berlin 1927. — Die Iconographia von MEscHINELLI (Vicetiae 1898; Edit. ult. 
ibid. 1902) über die Gesamtheit der auf Pilze bezogenen Fossilien konnte infolge 
der Zeitverhältnisse nicht eingesehen werden. 

2 Die abgebildeten Fossilien gehören zur Sammlung von F. Rackow (Dresden). 
Sie wurden nach der Mazeration in Glyzeringelatine eingebettet (Präparate 


Nr. 1-5). 
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Das Teilbild ce veranschaulicht ein Fundstück, dessen Mittelstreifen 
bereits 1,5 mm unterhalb der beiden Äste gegabelt ist. 

Die Fossilien bestehen aus dicht verflochtenen und verwachsenen 
Hyphen von verschiedener Beschaffenheit. Im äußeren Teil besitzen 
sie 6—10 # Durchmesser und sind nur an wenigen Stellen deutlich zu 





Abb. 1a—d. Rhizomorphen aus den Braunkohlenschichten von Wiesa bei Kamenz 
(Lausitz). Die Bruchstücke bei a zeigen ihre gabelartige Verzweigung und zum Teil den 
dunklen Mittelstreifen. Das Teilbild b läßt die längs verlaufenden Hyphen der Rinde 
und das dunkle Mark erkennen. c Gabelige Aufteilung des Mittelstreifens. d Zeigt 
bei x die Hyphen der Rinde; xx bezeichnet die Lage des durch stärkere Inkohlung 
dunkleren Markes. — a Etwa 3mal vergrößert; b, c etwa 30mal vergrößert; 
d etwa 140mal vergrößert. 


unterscheiden. Die vorwiegend längs verlaufenden Hyphen zeigen 
innerhalb der oberflächennahen Schicht ein besonders enges Lumen. 
Dagegen erreichen zahlreiche Schläuche des dunklen Mittelstreifens bei 
gestreckter Walzenform bis 20 # Breite. Ihre Membranen zeigen an 
manchen Stellen unregelmäßige Vorsprünge oder spärliche leiterförmige 
Verdickungen. Neben diesen Schläuchen findet sich eine wesentlich 
geringere Zahl von schmalen Hyphen mit dicken Wänden. In der 
Außenschicht fehlen idioblastische Elemente. 
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Nach den gestaltlichen Einzelheiten entsprechen die Fossilien dem 
subkortikalen Typus der von Armillaria mellea (VAHL) Fr. entwickelten 
Rhizomorphen. Die wichtigsten Angaben und das Schrifttum über 
diese eigenartigen Mycelien des als gefährlicher Schädling der Laub- 
und Nadelbäume bekannten Pilzes hat LoHwAG! zusammengestellt. 
Seine Rhizomorphen sind häufig wurzelähnliche, verzweigte Stränge 
mit brauner Rinde und einem helleren Mark. Der subkortikale Typus 
zeigt flache verästelte Bänder oder + dünne Häute. Solche Rhizo- 
morphen befinden sich besonders unter der Rinde absterbender Baum- 
stämme und ihrer Wurzeln. Auch zwischen dem faulenden Laub des 
Waldbodens bemerkt man nicht selten diese pilzlichen Gebilde. Über- 
gänge zu dem subterranen Typus und in die Wasserform sind verbreitet. 

Auch der Feinbau ist den Verhältnissen bei diesen Rhizomorphen 
zu vergleichen. Das Mark des subkortikalen Typus besteht vorwiegend 
aus 15—24 u breiten Hyphen mit etwa 1,5 # dicken Membranen. Diese 
leitenden Elemente zeigen entfernte Querwände und entbehren gewöhn- 
lich der auffallenden Wandverdiekungen. In Übereinstimmung mit den 
Fossilien ist ihnen gegenüber der Anteil der schmalen Hyphen mit 
kräftigen Membranen nur gering. Die bei den vorliegenden Resten 
deutliche dunklere Farbe des im Bereich der einstigen Markhöhle ent- 
wickelten Plectenchyms dürfte durch die stärkere Inkohlung der Sub- 
stanz seiner Elemente bedingt sein. Ihnen ähnliche Wandverdickungen 
zeigen die 15—30 u weiten Sekundärhyphen der als Rhizomorpha 
aquatica GOFFART beschriebenen Form. Die Rinde besteht bei den Rhizo- 
morphen der heutigen Armillaria mellea ebenfalls aus verflochtenen 
engen Hyphen und enthält keine idioblastischen Elemente. Reste der 
das Wachstum vermittelnden Strangspitzen wurden nicht gefunden, 
so daß der Bau dieser Gebilde keiner Erörterung bedarf. 

Perennierende Mycelien von wurzelähnlicher Beschaffenheit finden 
sich heute bei verschiedenen Hymenomyceten. Indessen zeigen die 
Fossilien fast völlige Übereinstimmung mit der subkortikalen Rhizo- 
morpha der Armillaria mellea der gegenwärtigen Flora. Sie läßt ver- 
muten, daß Reste der gleichen oder einer verwandten Gattung vor- 
liegen. Die weite Verbreitung der Armillaria in den Wäldern der Jetzt- 
zeit gestattet den Schluß auf ein vergleichbares Vorkommen während der 
erdgeschichtlichen Vergangenheit?. Demgemäß sind Reste ihrer durch 


1 Lonwaa: In Handbuch der Pflanzenanatomie, Bd.6, Abt. II, S. 224—239. 
1941. 

2 Einwandfrei bestimmbare Fossilien der Fruchtkörper von Hymenomyceten 
sind überaus selten. Nähere Angaben über die vorliegenden Reste habe ich bereits 
erstattet [Z. Pilzkd., N.F. 20, 85—91 (1941)]. Sie stammen ausschließlich von den 
durch die holzigen Fruchtkörper bekannten Zunderschwämmen der Polyporaceen. 
Die Fossilien der Rhizomorphen liefern den Beweis für das Vorkommen von 
Agaricaceen in den Wäldern der Braunkohlenzeit. 


Planta, Bd. 35. 8 
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die hohe Widerstandsfähigkeit ausgezeichneten Rhizomorphen als nicht 
ungewöhnliche Fossilien zu erwarten. Nach dem Fehlen zuverlässiger 
Angaben über ihr Auftreten in den Ablagerungen des Tertiärs ist 
zu vermuten, daß sie nicht erkannt wurden. Selbst die unter den 
gegenwärtigen Verhältnissen nur zum Teil mögliche Durchsicht des 
Schrifttums hat diese Ansicht mit folgenden Einzelheiten bestätigen 
können: 

a) Hymenophyllites silesiacus GÖPPERT!. Das aus dem schlesischen 
Miozän stammende Fossil ist ein mehrfach gabelig verzweigtes Gebilde 
von biegsam erhaltener Substanz. An den Enden seiner Äste sollen 
sich nach GöPPERT dunklere gerundete Kappen befinden. Im Innern 
erkennt man einen ,,Mittelnerven‘‘, der aus 5—6 ‚‚Gefäßen‘‘ mit ver- 
einzelten queren Streifen bestehen soll. Die GüPpPErTsche Abb. 17 
zeigt seine gabelige Aufteilung und die plectenchymatische Struktur 
der iha umgebenden Substanz. 

Diese Merkmale sind nicht geeignet, das Fossil als den Rest einer 
Form der Hymenophyllaceen zu bezeichnen. Vielmehr ist die Ähnlich- 
keit mit manchen Rhizomorphen der Armillaria mellea beträchtlich ?. 
Der „Mittelnerv‘‘ entspricht dem auch bei vielen Fundstücken von 
Wiesa als Streifen deutlichen, mit leitenden Elementen versehenen 
Mark. Die kappenartigen Gebilde an den Zweigenden können den wach- 
senden Spitzen mancher Rhizomorphen verglichen werden. Sie sind 
weißlich und besonders bei den auf faulendem Holz entwickelten 
Strängen mit einem dichten Geflecht von Hyphen bekleidet. Nicht 
selten ist dieses Gebilde zu einem haubenartigen Überzug eingetrocknet. 
Die dunkle Farbe der bei dem Fossil bemerkten Kappen könnte in Über- 
einstimmung. mit dem Mark der in der Lausitz gefundenen Rhizo- 
morphen durch die stärkere Inkohlung bedingt sein. Allerdings ist der 
Beweis für die von mir vermutete Zugehörigkeit des vermeintlichen 
Farnrestes nur durch die Untersuchung des Belegstückes zu erbringen. 

b) Limnophycus paradoxus KIROHHEIMER®. Das etwa 150 mm lange 
Fossil stammt aus dem während des Miozäns entstandenen Kieselgur- 
lager von Homberg a.d. Ohm im Vogelsberg. Seine Beschaffenheit 
kann mit manchen meerischen Algen der Gegenwart verglichen werden. 
Der Abdruck zeigt ein unregelmäßig gabelig verzweigtes Gebilde und 
kohlige Spuren der Substanz. Durch die nach den Spitzen der Äste 
fortschreitende Dichotomie wird seine fächerartige Ausbreitung vor- 
getäuscht. Auch seitliche Verzweigungen und Anhänge sind feststellbar. 


1 GÖPPERT: Die tertiäre Flora von Schoßnitz in Schlesien, S. 4/5. Görlitz1856. 
2 Das von Heuer (Fl. tert. helv. III, 155 (1859); Taf. 145, Fig. 10) auf Hymeno- 
phyllites silesiacus bezogene Fossil aus dem Miozän des Bodenseegebietes zeigt 
keine Einzelheiten, die zu diesem Vergleich berechtigen könnten. 
® KIRCHHEIMER: Jb. preuß. geolog. Landesanst. 50, 581—591 (1930); Taf. 35. 
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Nach dieser Beschaffenheit besteht die Möglichkeit, daß das Fossil 
von einer Rhizomorpha stammt. Auch die auf den Schichtflächen der 
Kieselgur nicht seltenen ‚Wurzelreste‘“‘ könnten solchen pilzlichen 
Strängen ihren Ursprung verdanken. Allerdings verhindert der völlige 
Abbau des Lagers eingehende Feststellungen über ihr Vorkommen 
und die nähere Beschaffenheit. Die Herkunft des in Verlust geratenen 
Belegstückes zu Limnophycus paradorus von einer Rhizomorpha des 
aquatischen Typus besitzt gegenüber der früheren Deutung die größere 
Wahrscheinlichkeit. 


c) Limnophycus Helleri KIRCHHEIMER!. Das Fossil stammt aus dem 
mit Homberg ungefähr gleichalterigen Kieselgurlager von Beuern im 
Vogelsberg. Im Bereich des Abdruckes wurde die obere Lage des Gesteins 
durch Reste der organischen Substanz zu einem dünnen Häutchen 
verbunden. Das etwa 100 mm lange Gebilde ist wiederholt gabelig 
aufgeteilt. Der untere Teil dürfte nach der Beschaffenheit des Ab- 
druckes auf etwa 40 mm stielrund und ungefähr 2 mm dick gewesen 
sein. Stellenweise zeigen die Äste dünne, nicht gegabelte Anhänge. Die 
Verzweigungen ersten Grades lassen Spuren eines Mittelstreifens er- 
kennen. 

Diese Einzelheiten sind auch bei manchen Rhizomorphen der 
Armillaria mellea wahrzunehmen. Schon früher habe ich das Vor- 
kommen von „Wurzelgebilden‘ in der Kieselgur von Beuern bemerkt?. 
Sie fanden sich unterhalb eines kleinen Braunkohlenflözes. Diese Reste 
können entgegen meiner früheren Ansicht nicht von den an seiner Ent- 
stehung beteiligten Gewächsen stammen, da die Fossilien lediglich auf 
den Schichtflächen erscheinen und ihre Äste nicht selten Anastomosen 
zeigen. Ähnliche Gebilde hat ENGELHARDT aus der ebenfalls während 
des Miozäns abgelagerten Kieselgur von Altenschlirf im Vogelsberg 
dargestellt. Auch sie sind manchen Rhizomorphen der Armillaria 
mellea vergleichbar. Ferner ist das durch ENGELHARDT® als Lichen 
ramalinaeoides bezeichnete Fundstück des gleichen Vorkommens der 
Herkunft von einem häutigen Gebilde des subkortikalen Typus ver- 
dächtig. Gegenüber diesen Resten erscheinen die ,,Limnophyceen‘* der 
beiden anderen Vorkommen besonders algenartig. Das Vorkommen 
von Übergängen zwischen den verschiedenen Formen der Rhizomorpha 
ist bei der Deutung der ihnen ähnlichen Fossilien zu beachten. Die 


1 KIRCHHEIMER: Paläontol. Z. 16, 138—141 (1934); Abb. 1 u. 2. Auch dieses 
Belegstück ist zerstört worden. 
2 KIRCHHEIMER: Notizbl. Ver. Erdk. u. hess. geolog. Landesanst. V.F. 10, 
144 (1927). 
3 ENGELHARDT: Abh. hess. geolog. Landesanst. 5 (1914); Taf. 18, Fig. 9. 
4 ENGELHARDT: Abh. hess. geolog. Landesanst. 5, 267 (1914); Taf. 1, Fig. 3. 
8* 
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unterschiedliche Gestalt erschwert die Zuweisung einzelner Bruch- 
stiicke und begiinstigt irrige Ansichten iiber die Herkunft. 


Zusammenfassung. 

Das Vorkommen der als Rhizomorphen bekannten pilzlichen Stränge 
in den Ablagerungen der erdgeschichtlichen Vergangenheit wird durch 
zahlreiche Fundstiicke aus dem jüngeren Oligozän der Lausitz bewiesen. 
Sie sind nicht nur äußerlich, sondern auch nach den Einzelheiten des 
Feinbaus mit den von der heutigen Armillaria mellea entwickelten 
wurzelähnlichen Gebilden zu vergleichen. Offenbar gehören die Reste 
der Rhizomorphen zu den verbreiteten Fossilien der Schichten des 
Tertiärs. Indessen fanden sie entweder keine Deutung oder wurden 
auf andere Gewächse bezogen. Einige Beispiele sind geeignet, diese 
Ansicht zu begründen. 














Aus dem Botanischen Institut der Technischen Hochschule Aachen. 


UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE SAMENPRODUKTION 
DER GEBAUTEN YUCCAPFLANZEN. 
Von 
A. TH. CzaJa. 
(Eingegangen am 14. September 1946. J 


Bei den Bemühungen, die Yucca-Pflanze wegen des Fasergehaltes 
ihrer Blätter bei uns wirtschaftlich zu nutzen, den Anbau rationell zu 
gestalten, sowie ihre Leistungsfähigkeit zu steigern, darf nicht übersehen 
werden, daß das heute vorliegende Pflanzenmaterial eine fast unüber- 
sehbare Formenmannigfaltigkeit aufweist, deren Ursprung und Bedeu- 
tung aber noch unbekannt sind. Es darf daher nicht unterlassen werden, 
die genetische Konstitution dieser Pflanze zu ermitteln. Ihre genaue 
Kenntnis ist Voraussetzung nicht nur für alle weitere Arbeit mit der 
Pflanze, sondern schon zur Gewinnung von brauchbarem Saatgut. 

Im folgenden sind erste Untersuchungen mitgeteilt, welche sich auf 
die Frage der Konstitutionsermittlung beziehen, und zwar welche zu- 
nächst die Samenproduktion betreffen. 

Zu den Untersuchungen wurden die Selbstbestäubungen bzw. die 
Kreuzbestäubungen so vorgenommen, daß jeweils der gesamte Pollen 
aller sechs Antheren einer Blüte dieser Liliacee, soweit er mit dem be- 
nutzten Haarpinsel abzunehmen war, auf die Narbe übertragen und 
möglichst tief in die Narbenhöhle eingeführt wurde. Die Pollenmenge 
je Blüte ist bei den verschiedenen Formen oft außerordentlich ver- 
schieden. Neben Formen mit reichlichem Pollen, welcher zur Füllung 
des oberen Teiles der Narbenhöhle ausreicht, gibt es solche mit nur 
wenig Pollen. In diesem Falle wurde der Pollen mehrerer benachbarter 
Blüten zur Bestäubung einer Blüte verwendet. Da bei Bestäubung der 
Yuccablüten in der Natur durch die Yuccamotte (Pronuba yuccasella 
und andere Arten) nach den von verschiedenen Forschern mitgeteilten 
Beobachtungen (z.B. RıLey 1892; TRELEASE 1902; SNYDER 1920; 
KnutH 1899; KIRCHNER 1911; Savin 1925; Necopı 1928 u. a.) eben- 
falls der Pollen von sechs Antheren zur Bestäubung einer Blüte benutzt 
wird, so wurde diese Pollenmenge als ausreichend für die Bestäubung 
‘aller Samenanlagen einer Blüte erachtet, zumal bei Bestäubungs- 
versuchen mit der Pollenmenge von drei Antheren und sogar mit der- 
jenigen aus einer Anthere — soweit sie mit dem Haarpinsel erfaßt 
wird — schon Frucht- und Samenansatz erfolgte. Bei manchen Formen 
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ist die Narbenhôhle stark verengt, dadurch, daB die Narbenzipfel nicht 
regelmäßig angeordnet, sondern mehr oder weniger seitlich abgebogen 
sind. Bei diesen Blüten ist die Bestäubung mit reichlicher Pollenmenge 
erschwert oder unmöglich. Sie wurden zu den folgenden Untersuchungen 
nicht benutzt. 

Das verwendete Pflanzenmaterial stammt zum Teil aus den Bestän- 
den von W. Berz, Darmstadt, bezeichnet als Hybriden zwischen Yucca 
filamentosa und flaccida, hat also die gleiche Herkunft wie die meisten 
angebauten Pflanzen. Ein anderer Teil wurde von verschiedenen 
Staudengärtnereien bezogen unter der Bezeichnung Y. filamentosa, so 
von W.Dorn, Aachen; K. Foerster, Bornim; H. A. Hesse, Weener 
(Ems); Y. elegantissima von K. Foerster, Bornim. Samenuntersuchungen 
konnten auch an der Y. filamentosa des Botanischen Gartens der Uni- 
versität Bonn ausgeführt werden. Ein Teil der benutzten Pflanzen 
wurde aus Samen herangezogen, welchen die Firma Albert Schenkel, 
Hamburg-Blankenese lieferte. 

Bei Selbstbestäubung der Blüten unter allen zu beachtenden Vor- 
sichtsmaßregeln zeigt sich, daß immer nur ein Teil der Samen in den 
Kapseln vollentwickelte schwarze Plättchen darstellt, während ein 
anderer Teil mehr oder weniger weiß geblieben ist. Diese weißen Samen 
sitzen manchmal etwas gehäuft unmittelbar unter der Spitze der Kapsel- 
fächer oder auch am unteren Ende; sie sind ferner aber auch unregel- 
mäßig verteilt auf der ganzen Länge der Fächer zwischen den schwarzen. 
Hier sitzt oft ein einzelner weißer Same zwischen den schwarzen, oder 
es sind deren mehrere nebeneinander gereiht, so daß eine bunte Abfolge 
in den Fächern entsteht. 

Die Gestalt der weißen Samen ist nicht einheitlich. Zwischen den 
schwarzen Samen haben sie auch deren Größe. Bei manchen Pflanzen 
sind sie den schwarzen vollkommen gleichgestaltet, besonders gleich 
dick wie diese, häufiger aber sind sie dünner. Befinden sich weiße 
Samen an den Enden der Kapselfächer, was durchaus nicht immer der 
Fall zu sein braucht, so nehmen sie an diesen Stellen wie die schwarzen 
unregelmäßigere Gestalt an, sie sind dann im allgemeinen kleiner und 
dicker und den Raumverhältnissen angepaßt. 

Gelegentlich haben die Samenkapseln unregelmäßigere Gestalt; sie 
sind dann z. B. birnförmig, so daß die Fächer nur im oberen Teil normale 
Entwicklung erfahren haben. Solche Früchte sieht man häufiger am 
Ende der Blütenstände oder der Rispenäste, also besonders gegen das 
Ende der Blütezeit auftreten. In diesen schlecht entwickelten Teilen 
der Kapseln sind dann die Samen ebenfalls mehr oder minder stark 
zurückgeblieben und nicht gefärbt. Ab und zu ist auch einmal ein ganzes 
Fach nicht zur vollen Entwicklung gekommen. In diesen Fällen liegen 
offensichtlich Ernährungsstörungen vor. 
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Unter den nicht vollentwickelten Samen ist zu unterscheiden zwi- 
schen a) völlig ungefärbten weißen, b) teilweise gefärbten, welche braun 
bis schwarz sein können, aber mehr oder weniger breite weiße Ränder 
besitzen und c) mehr oder weniger schwarz gefärbten. Während die 
ganz ungefärbten und die nur teilweise gefärbten relativ leicht zu er- 
kennen sind, kann man die schwarzen nicht immer leicht von den voll- 
entwickelten unterscheiden. Bei Berührung ist jedoch leicht festzu- 
stellen, daß sie im Gegensatz zu jenen papierdünn und sehr biegsam 
sind. Bei einiger Übung erkennt man sie auch auf den ersten Blick. — 
Die Untersuchung der weißen und der weißgerandeten Samen ergab, 
daß beide völlig leer, also taub sind. Die schwarzen, nicht vollentwik- 
kelten Samen sind ebenfalls entweder völlig leer oder aber sie enthalten 
geringen Inhalt. Am häufigsten trifft man Endospermreste an in der 
Wurzelgegend, seltener sind Endospermreste und Embryorudimente zu 
finden oder noch seltener einmal ein etwas weiter entwickelter Embryo. 
Bei diesen tauben Samen kann es sich also nicht etwa um unbefruchtet 
gebliebene Samenanlagen handeln, da diese ja keine merkliche Ent- 
wicklung erfahren hätten. 

Wenn man nun zunächst einmal das Auftreten dieser tauben Samen 
quantitativ prüft innerhalb der einzelnen Früchte, so kann man fest- 
stellen, daß bei regelmäßiger Gestalt alle drei Fächer entweder genau 
die gleiche oder doch annähernd übereinstimmende Anzahlen von voll- 
entwickelten schwarzen Samen enthalten und eben das gleiche gilt für 
die tauben. Als Beispiel möge die Pflanze IX 23 meines Versuchs- 
gartens in Aachen angeführt werden, welche im Jahre 1940 nach 
Selbstung 18 Früchte gereift hat (Tabelle 1). Sämtliche Früchte wurden 
vor dem Aufplatzen abgenommen und die Fächer einzeln ausgezählt. 
Sämtliche Kapseln waren gut ausgebildet. Im Mittel betrug die Anzahl 
der vollentwickelten Samen in allen 18 Kapseln 77,74%, während die 
restlichen 22,26% weiße und nicht vollentwickelte schwarze Samen 
waren. Wie die Tabelle erkennen läßt, zeigen die drei Fächer der Kap- 
seln zum Teil sehr weitgehende Übereinstimmung in der Anzahl der 
vollentwickelten Samen. Trotzdem sind Abweichungen zu verzeichnen, 
welche sich zwischen 61, 72 und 84,69% bewegen. Auch die absoluten 
Zahlen der sämtlichen Samen in den einzelnen Kapseln schwanken 
zwischen 288 und 222. Nicht so regelmäßig wie bei dieser Pflanze, d.h. 
mit so geringen Schwankungen zwischen den einzelnen Kapseln, ver- 
läuft die Samenentwicklung im allgemeinen bei den verschiedenen 
Pflanzen. Ferner ist der Prozentsatz vollentwickelter Samen keines- 
wegs immer so hoch wie in dem angezogenen Falle. In Tabelle 2 sind 
z. B. 1939 bis 1941 von zehn Pflanzen der höchste und niedrigste Prozent- 
satz vollentwickelter Samen je Kapsel angegeben. Wie man sieht, 
kann der Mittelwert relativ nahe an die beiden Extremwerte heranreichen 








Tabelle 1. Pflanze XI 23, selbstbestäubt (1940). 
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Die Anzahlen vollentwickelter und tauber Samen in 18 Kapseln. 



























































+ Fach 5 Fach & Fach = 
Sa- g % 8 % £ % 
om if2ls & 1f2]s 2 1f2]s & 
schwarz |67 66 58 191 77,01]71 72 72 215 82,37139 50 61 150 61,72 
taub 17 20 20 57 16 17 13 46 31 32 30 93 
gesamt |84 86 78 248 87 89 85 261 70 82 91 243 
schwarz |67 71 59 194 76,61162 75 65 202 77,39164 65 69 198 80,48 
taub 18 19 19 56 19 19 21 59 18 14 16 48 
gesamt |85 90 78 253 81 94 86 261 82 70 85 246 
schwarz |64 55 61 180 76,26153 59 58 170 75,22180 76 85 241 83,68 
taub 19 20 17 56 22 20 14 56 19 18 10 47 
gesamt 83 75 78 236 75 79 72 226 99 94 95 288 
schwarz 157 60 55 172 72,57174 66 66 206 79,84157 65 52 174 72,80 
taub 25 18 22 65 17 17 18 52 24 16 25 65 
gesamt |82 78 77 237 91 83 84 258 81 81 77 239 
schwarz |63 61 74 198 78,57155 60 58 173 77,92178 82 78 238 84,69 
taub 23 17 14 54 20 16 13 49 18 14 11 43 
gesamt 86 78 88 252 75 76 71 222 96 96 89 281 
schwarz |65 63 64 192 79,01 |61 71 74 206 82 74 67 223 80,21 
taub 18 12 21 51 25 16 17 58 16 19 20 55 
gesamt |83 75 85 243 86 87 91 264 98 93 87 278 


Tabelle 2. Samenproduktion + 


der größten und kleinsten Kapsel. 





Anzahl 


Prozentsatz vollentwickelter Samen 





























Pflanze Jahr | gereitter | male | Komet |Mittelwert| gezählte 
% % % Kapseln 
15 1939 58 75,18 27,81 59,74 13 
14 1939 39 74,50 30,90 58,02 16 
IV1 1939 39 90,28 12,37 64,67 11 
XI 4 1939 52 76,55 33,46 67,47 10 
VI 13 1939 15 57,68 31,08 49,95 10 
VI 12 1940 32 84,43 77,86 80,37 20 
VIII 7 1940 7 76,65 55,37 66,55 7 
IX 15 1940 73 79,15 56,57 72,42 20 
V 24 1941 21 65,37 27,12 52,84 21 
VIII 4 1941 18 73,67 44,93 61,48 18 


(z. B. Pflanze VI 12, 1940), er kann aber auch, wie das meist der Fall 


ist, von beiden erheblichen Abstand haben. 


Mit der Tabelle 2 sind schon Mittelwerte der Prozentzahlen voll- 
entwickelter Samen verschiedener Pflanzen gegeben. Wenn man größere 
Anzahlen von Pflanzen daraufhin prüft, sieht man, daß diese Prozent- 
zahlen ganz erheblich schwanken können. Zwischen 2 und 70—80% 
kann man fast jeden Wert erhalten. Von Wichtigkeit ist nun zu wissen, 


was solche Zahlen besagen. Es kommt häufig vor, daß eine Pflanze 
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an mehreren Trieben je einen Blütenstand entwickelt. Bedeutet eine 
solche Zahl für die Pflanze überhaupt etwas, so müßte sich an mehreren 
Blütenständen im gleichen Jahre mehr oder weniger weitgehende Über- 
einstimmung ergeben. Das ist in der Tat der Fall. In Tabelle 3 sind 
aus mehreren Jahren die Prozentsätze (Mittelwerte) vollentwickelter 
Samen an mehreren Blütenständen derselben Pflanze nebeneinander- 
gestellt. Obwohl man auch Fälle trifft, in welchen die Übereinstimmung 
weit schlechter ist, sind diese doch weniger häufig. Es geht also aus 


Tabelle 3. Samenproduktion an mehreren Blütenständen derselben Pflanze. 






































Anzahl der 
blüten- Wahrscheinlich Vollentwickelte 
Pflanze stand | Konstitution | ®zählten | Jahr | © Semen 

1 10 große | 1939 66,38 

15 2 filam. x flacc. 6 große | 1939 67,24 

1 20 1940 59,57 

1V5 À filam. x flacc.| 50 thes se 
1 20 1940 48,77 

IV7 2 filam. x flacc. | 10 1940 50.10 
3 10 1940 52.29 

1 20 1940 31,73 

V 20 2 filam. x flacc. | 99 1940 33.07 
1 " 9 1941 42,05 

I4 2 filam. x flacc. | 49 1941 44.04 

1 20 1941 70,89 

IIL2 > filam. X flacc. 20 1941 70.16 
1 10 1942 47,51 

IX 20 2 filam. X flacc. 10 1942 47.29 
1 13 1941 34,81 

11 2 filam. x flacc. | 15 1941 33.21 
3 15 1941 29.27 

1 17 1941 1,75 

17 2 filam. X flacc. 5 1941 211 














dieser Zusammenstellung hervor, daß den tauben Samen und besonders 
ihren Anzahlen sicher eine Bedeutung für die Yuccapflanze beizumessen 
ist. — Da es sich bei der Yucca um eine ausdauernde Staude handelt, 
welche in verschiedenen Jahren mehrfach nacheinander blühen kann, 
so interessiert in diesem Zusammenhange natürlich die Frage, wie sich 
die Prozentzahlen vollentwickelter Samen in mehreren aufeinander- 
folgenden Jahren verhalten. Eine Reihe von Beispielen ist in Tabelle 4 
zusammengestellt. Hier zeigt sich nun, daß mit wenigen Ausnahmen 
erhebliche Schwankungen bei derselben Pflanze in aufeinanderfolgenden 
Jahren auftreten können. Von Übereinstimmung oder Konstanz kann 
nicht die Rede sein. Nur bei einigen wenigen behalten die Werte die 
gleiche Höhe bei. Bei den Mittelwerten sind das besonders die Pflanzen 
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Tabelle 4. Samenproduktion in aufeinanderfolgenden Jahren (Mittelwerte). 
































Pflanze 1939 |Gezählte | 1940 |Gezählte | 1941 |Gezählte| 1942 | Gezahite 
% Kapseln % Kapseln % Kapseln % Kapselr 
12 49,18 5 45,94 26 . 66,40 1 — 
1. 50,17 
15 { 2.4821 } 10 53,82| 20 _ = 
17 34,88 9 17,37 8 1,93 22 _ 
1. 48,77 10 
IV7 40,82 2 | 2. 50,10 10 — 
3. 52,29 6 

V 12 37,81 10 31,51 13 — = 

V 17 — = 11,77 7 24,55 8 
VI13 49,95 10 36,49 20 — 
VI21 u — 38,69 10 45,25 10 
IX 7 51,75 11 44,18 20 = — 
IX 11 25,33 5 69,64 20 = —_ — 
IX 13 37,51 17 44,59 20 — — 
IX 15 54,00 4 72,74 20 E= _ 
IX 16 — — 50,67 12 50,43 10 
IX 20 E= 30,44 12 — 47,51 10 

. 1. 37,43 10 

X13 5122| 10 43,36] 6 {|y sels EE 
XI 4 64,90 20 62,19 20 — — 
XI 11 67,07 2 37,88 6 — — 





IX 16 (1941 und 1942) und XI 4 (1939 und 1940). Da es sich um Mittel- 
werte handelt, liegen sie im allgemeinen niedrig. Bei den meisten 
Pflanzen steigen oder fallen die Prozentzahlen in aufeinanderfolgenden 
Jahren. Das kommt besonders deutlich bei der Pflanze I 7 (1939 bis 
1941) zum Ausdruck, ferner auch bei der Pflanze XI 3 (1939—1941). 
Es erhellt sehr leicht, daß man aus diesen Zahlen kaum etwas bestimm- 
teres über die Konstitution der Pflanzen herauslesen kann. Es wird 
auf diese Zusammenstellung noch zurückzukommen sein. 

Die Prozentsätze vollentwickelter Samen waren bislang immer bei 
Selbstbestäubung betrachtet worden. Von besonderem Interesse muß 
natürlich der Vergleich im Falle der Fremdbestäubung sein. Solche 
Bestäubungen wurden bisher nur zwischen nicht identischen Pflanzen 
(also nicht zwischen Angehörigen eines Klones) ausgeführt, da mir 
solche noch nicht zur Verfügung standen. Es wurden also nur Kreu- 
zungen zwischen verschiedenen Formen ausgeführt. Der Erfolg solcher 
Kreuzungen, soweit er in dem Prozentsatz vollentwickelter Samen zum 
Ausdruck kommt, ist in Tabelle 5 zusammengestellt. Aus dieser Tabelle 
wird ersichtlich, daß bei den meisten Kreuzungen der Prozentsatz 
(Mittelwert) vollentwickelter Samen in den Bastardkapseln größer ist 
als bei Selbstbestäubung. Diese Steigerung kann geringen Umfang auf- 
weisen, z. B. Kreuzung II7 x II3 $ von 73,52 auf 80,82% ; sie kann 
aber auch erheblicher sein, z. B. bei der reziproken Kreuzung II 3x 1174 


1 Nur kleine Kapseln. 
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Tabelle 5. Samenproduktion bei Selbst- und Fremdbestäubung (Mittelwerte). 





























ben any Fremdbestäubung 
nt- 
Pflanze wickelte nn vollent- Fansein Jahr 
Samen Pollen wickelte 
% von Pflanze Samen 
IIIl 73,43 10 x i 77,27 9 1939 
IV 1 68,28 10 x HI? 86,04 7 1939 
Il 39,60 12 x 17 66,90 3 1939 
17 34,88 9 x Il 48,81 10 1939 
V10 66,55 1 x VII6 66,92 3 1939 
(concava) 
VII6 87,44 7 x VI10 87,87 7 1939 
(concava) 
VII 6 87,44 7 x IX13 53,47 2 1939 
(concava) 
IX 13 37,05 7 — — 1939 
IX 7 51,75 11 x VII6 71,06 1 1939 
(concava) 

117 { 1. 69,66 21 x III6 80,67 4 1941 
2. 73,52 20 x II3 80,82 2 1941 
III 6 40,04 10 — — 1941 
I13 44,77 10 x (TET 83,63 5 1941 
IX 20 { 1. 47,51 10 x IX 16 65,78 7 1942 
2. 47,29 10 x IX16 66,57 3 1942 
IX 16 50,43 10 x IX 20 0? 1942 


von 44,77 auf 83,63%. In anderen Fällen bleibt der Prozentsatz auf 
der gleichen Höhe, z.B. Kreuzung V 10x VII6 3 (Y. concava), in 
einem anderen Falle erfolgt auch eine Verringerung: VII 6 (Y.concava) 
x IX 13 & von 87,44 auf 53,47%. Bei der Kreuzung IX 16 x IX 20 ¢ 
(1942) fand kein Fruchtansatz statt. Von besonderem Interesse ist in 
diesem Zusammenhange das Verhalten der Prozentzahlen vollent- 
wickelter Samen bei zwei reziproken Kreuzungen verschiedener Pflanzen- 
typen aus dem Jahre 1941 (Tabellen 6 und 7). In diesen beiden Tabellen 
ist jeweils der Prozentsatz guter Samen der größten Kapsel (Maximal- 
wert) eingesetzt (vgl. dazu weiter unten). 

Die maximalen Prozentzahlen der drei Pflanzen betrugen bei 
Selbstung im vorhergehenden Jahre (1940): 

113 66,10%; II7 80,0%; III6 53,82%. 


Diese Zahlen zeigen sehr deutlich die weitgehende Übereinstimmung 
der Prozentzahlen vollentwickelter Samen in aufeinanderfolgenden 
Jahren, und damit wohl auch Konstanz des Zustandes der Pflanzen. 
Bei beiden Kreuzungen ergibt die Pflanze II 7 als Mutter hohen Prozent- 
‚satz vollentwickelter Samen, der denjenigen bei Selbstung sogar noch 
etwas übertrifft. Wird diese Pflanze als Pollenspender benutzt und 
II 3 als Mutter, so bringen die Früchte auch in diesem Falle einen 


1 Große Kapseln. ? Kein Fruchtansatz. 












Tabelle 6. 


























Pollen Pollen 
117 III 6 113 II 7 
a % % a % % 
1. 78,17 IL 3 57,40 86,17 
17 2. 78.88 84,42 
» 1. 78,17 
III 6 59,60 49,32 117 81,84 2. 78.88 


Prozentsatz guter Samen von der gleichen Höhe. Ist dagegen III 6 
die Mutter, so bleibt die Anzahl der guten Samen weit hinter de: jenigen 
bei Selbstung von II 7 zurück, immerhin gegenüber derjenigen von III 6 
bei Selbstung um 10% erhöht (vgl. auch die Ausführungen auf S. 128). 
Diese bei den Bastardbestäubungen eingetretenen Steigerungen oder 
anderen Änderungen der Prozentsätze vollentwickelter Samen sind 
insofern eher vergleichbar miteinander, als sie auf der gleichen Pflanze, 
zur gleichen Zeit und unter den gleichen Bedingungen eingetreten sind. 
Auch diese Erhöhungen oder Verminderungen des Prozentsatzes voll- 
entwickelter Samen sprechen dafür, daß dem Auftreten der weißen 
bzw. der tauben Samen für die Pflanze Bedeutung zuzumessen ist. 
Darüber auch noch weiter unten. 

Es ist notwendig, den Begriff des Prozentsatzes vollentwickelter bzw. 
tauber Samen noch etwas näher zu untersuchen. Es wurde schon 
darauf hingewiesen, daß diese Zahlen + schwanken. Ursache für diese 
Schwankungen scheint die Ernährungslage der ganzen Pflanze bzw. 
der einzelnen Früchte zu sein. Es wurde oben gesagt, daß Früchte 
am Ende des Blütenstandes und am Ende der Rispenäste häufig birn- 
förmig werden, d. h. daß nur die der Narbe nächstgelegenen und wahr- 
scheinlich zuerst befruchteten Samenanlagen zu großen Samen ent- 
wickelt werden. Solche birnförmigen Früchte enthalten folglich immer 
mehr taube Samen als voll entwickelte. Es ist ferner immer wieder 
festzustellen — vgl. Tabelle 2 —, daß gut entwickelte große Kapseln 
mehr gute Samen enthalten, als schlecht entwickelte kleine Kapseln. 
Bei Kontrolle ist auch zu ermitteln, daß in der Blütezeit der Yucca — 
etwa von Anfang Juli bis Anfang oder Mitte August — spät bestäubte 
Blüten weniger gute Samen tragen, als früh bestäubte, z. B. die Pflanze 
XI4 (1939). Die ersten Anfang Juli bestäubten großen Kapseln ent- 
hielten 71,82% (Mittel aus 8 Kapseln) gute Samen, während spät 
bestäubte (Anfang August) große Kapseln nur 62,39% (Mittel aus 
10 Kapseln) gute Samen enthielten, bei fast gleicher absoluter Anzahl 
von Samen je Kapsel. Ein sehr auffallendes Beispiel für den Einfluß 
des Zustandes der Pflanze auf die Samenproduktion lieferte die in 
Tabelle 4 aufgeführte Pflanze I7 in den Jahren 1939—1941. Die 
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Pflanze blühte in den drei aufeinanderfolgenden Jahren, ging aber auf- 
fällig zurück und wurde immer unansehnlicher. Der Grund hierfür 
wurde 1942 gefunden bei der Feststellung, daß Teile des Rhizom- 
ballens in Fäulnis geraten waren. Mit der Abnahme der Wüchsigkeit 
der Pflanze, der Blattproduktion, ging auch die Anzahl vollentwickelter 
Samen je Kapsel absolut und prozentual herunter von 34,88 auf 17,37 
und endlich auf 1,93%. Ist ein solcher Einfluß der Vitalität der Pflanze 
auf die Samenproduktion tatsächlich vorhanden, so erhellt, daß auch 
Steigerungen des Prozentsatzes guter Samen in aufeinanderfolgenden 
Jahren auftreten müssen, wenn die Pflanze sich besser entwickelt. Solche 
Erhöhungen des Prozentsatzes guter Samen sind in der Tat vorhanden, 
z. B. bei Pflanze IX 11 1939 und 1940 und IX 15. Wenn ein solcher 
Einfluß der Ernährungslage bzw. des Zustandes der Pflanze auf die 
Samenproduktion tatsächlich vorhanden ist, so folgt daraus, daß die 
Prozentzahlen vollentwickelter Samen also sehr heikle Größen sind, 
welche sehr viel oder auch nichts aussagen können. Es lassen sich nun 
aus dem bisher Mitgeteilten folgende Sätze ableiten. 

Befindet sich die Pflanze in sehr gutem Zustande und trägt sie viele 
Früchte, so liefert der Mittelwert des Prozentsatzes guter Samen aus 
allen Früchten im Vergleich mit demjenigen eines zweiten Blütenstandes 
derselben Pflanze im gleichen, vorhergehenden oder folgenden Jahre 
oft recht gut übereinstimmende Werte. Blüht die Pflanze mehrere 
Jahre nacheinander und zeigt sie sich zusehends geschwächt, so kann 
der Prozentsatz vollentwickelter Samen ständig abnehmen. Wird eine 
Pflanze in einem späteren Jahre kräftiger, so kann der Prozentsatz 
guter Samen auch zunehmen. Es ist also nach allen Erfahrungen bis 
jetzt zu erwarten, daß die Prozentzahl vollentwickelter Samen jeweils 
eine maximale und für die betreffende Pflanze konstante und charakte- 
ristische Höhe erreichen kann, aber unter dem Einfluß der Umwelts- 
bedingungen nicht zu erreichen braucht. Die angegebenen Prozent- 
zahlen (Mittelwerte) sind also um so sicherer und kommen dem wahr- 
scheinlich wirklichen Wert um so näher, an je größerer Anzahl von Kap- 
seln und an je besser entwickelten Früchten sie gewonnen worden 
sind. Es ist zu erwarten, daß in diesem Falle diejenigen Prozentzahlen, 
welche an möglichst großen, vollentwickelten Kapseln gewonnen worden 
sind, den wirklichen Werten am nächsten kommen, daß also die Maxi- 
malzahlen richtigere Auskunft geben über die Leistungsfähigkeit der 
betreffenden Pflanze als die Mittelwerte. Aus diesem Grunde sind in 
Tabelle 8 die Prozentzahlen vollentwickelter Samen verschiedener 
Pflanzen in aufeinanderfolgenden Jahren nochmals zusammengestellt, 
dieses Mal aber vertreten durch die jeweils an der größten Kapsel er- 
mittelte Zahl (Maximalwert). Die Zahlenreihen erscheinen dadurch 
etwas mehr ausgeglicher und zeigen zum Teil in aufeinanderfolgenden 
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Tabelle 8. Samenproduktion in aufei 
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7 À. 





Laut, 
LA 





Jahren, größte Kapseln. 





























1939 1940 1941 1942 
Pflanze % % % % 
12 49,71 45,941 66,403 == 
15 aa). am 68,21 
L: 47 
17 42,31 2027 || 2 3 — 
1. 60,81 
IV 7 44,89 2. 55,72 — — 
3. 56,65 
V 12 42,06 35,01 — — 
V17 — — 17,03 31,56 
VI13 57,68 45,06 — — 
VI 21 es = 49,27 52,05 
IX 7 61,57 56,01 — — 
IX 11 27,362 75,56 — 
IX 13 43,35 59,06 — — 
IX 15 59,06 79,15 — — 
IX 16 — — 56,62 56,27 
IX 20 — 40,80 — 55,24 
7 1. 47,33 = 
X13 65,11 43,56 is De 
XI4 76,55 67,36 — — 
XI11 73,01 74,02 — — 
Tabelle 9. Samenproduktion bei Selbst- und Fremdbestäubung, größte Kapseln. 
Selbstbe- Fremdbestäubung 
Bo lent: | Jah 
Pflanze en vollent- ahr 
ur von Pflanze grickelte 
III 1 84,90 x Wı 82,98 1939 
IV 1 71,34 x Il! 88,88 1939 
11 44,20 x 17 70,40 1939 
17 42,31 x 11 53,57 1939 
V 10 66,55 VII 6 (concava) 71,38 1939 
VII 6 (concava) 92,30 * 92,68 1939 
VII 6 (concava) 92,30 x IX13 66,67 1939 
IX 13 43,35 u -- 1939 
IX 7 61,57 X VII6 (concava) 71,06 1939 
117 1. 78,17 x IIT6 84,42 1941 
2. 78,88 x II13 81,84 1941 
III 6 49,32 — —— 1941 
113 57,40 x 17 86,17 1941 
1X 20 1. 53,78 x IX 16 71,20 1942 
2. 55,24 x IX 16 70,95 1942 
IX 16 56,27 x IX 20 04 1942 

















Jahren weitgehende Übereinstimmung. In gleicher Weise sind auch in 
Tabelle 9 für den Vergleich von Selbst- und Fremdbestäubungen die 
Maximalzahlen, an der größten Kapsel gewonnen, eingesetzt. Könnte 


1 Mittelwert, keine Einzelzählungen. ? Nur kleine Kapseln. 


3 Nur eine Kapsel. * Kein Fruchtansatz. 
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es so scheinen, daß die bemerkenswerte Tatsache der Bildung tauber 
Samen bei den gebauten Yuccapflanzen vielleicht bedingt ist durch 
ihren wahrscheinlichen Bastardcharakter, so wird dieser Anschein doch 
wieder getilgt durch die weitere Feststellung, daß auch bei anderen 
in Deutschland gebauten Yuccapflanzen und -arten taube Samen bei 
Selbstung auftreten. In Tabelle 10 sind für mehrere Arten bzw. Bastarde 


Tabelle 10. Samenproduktion verschiedener Arten und Herkünfte bei Selbstbestäubung. 
































Prozentsatz 
vollentwickelter Samen 
eich kunft zw Jahr 
en Art und Herkun Kamen Mittelwert pun 
% % 
— Y.concara 10 1941 32,01 37,20 
VII6 Y. concava 7 (groBe) 1939 87,44 92,30 
VII6 Dieselbe 12 1939 77,73 92,30 
— Y.elegantissima | 4 1941 38,75 41,59 
(Foerster, Bornim) | 9 1940 21,16 29,90 
—- Y. filamentosa { 20 1940 61,14 76,51 
(Bonn) | 10 1941 61,81 78,39 
XII 3 | Y.filumentosa | 10 1941 9,75 12,87 
XII 4 | (Dorn, Aachen) | 10 1941 8,34 12,58 
XII 6 À 16 1940 20,15 34,49 
XII 7 20 1940 16,73 23,37 
XII 8 4 1940 23,64 38,71 
XII9 Y. filamentosa 10 1941 15,74 20,16 
XII 10 (Foerster, Bornim) : 18 1940 17,86 26,54 
XII 12 20 1940 17,55 21,52 
XII 13 10 1941 15,58 20,95 
XII 14 11 1940 27,66 37,34 
XII 15 6 1940 41,10 47,49 
XI4 20 1939 64,90 76,55 
XI5 | Y. filamentosa | 11 1939 42,19 52,65 
X17 (H. A. Hesse, 9 1939 48,65 59,15 
xT1l | Weener/Ems) | 2 1939 67,07 73,01 
XI12 5 1939 36,04 45,68 
— Y. filamentosa | 1 1941 16,61 16,61 
— | (Schenkel, Hamburg) | 3 1942 50,35 — 


die entsprechenden Zahlen nach Selbstung mitgeteilt. Yugga concava 
(von BERZ; von diesem fälschlich als baccata bezeichnet) zeigte in zwei 
verschiedenen Exemplaren sehr unterschiedlichen Prozentsatz guter 
Samen. Die von der Firma Förster (Bornim) bezogene Yucca elegantis- 
sima wies ebenfalls in zwei verschiedenen Exemplaren nur geringe An- 
zahlen von volientwickelten Samen auf. Die reine Art Y. filamentosa 
im Botanischen Garten zu Bonn (selbstbestäubt durch Herrn Ober- 
inspektor Wiesemann) ergab ebenfalls neben den vollentwickelten 
Samen auch taube, weiße, und zwar in zwei aufeinanderfolgenden Jahren 
in annähernder Übereinstimmung. Endlich ließen die von verschiedenen 
Staudengärtnereien bezogenen und als Y. filamentosa bezeichneten 
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Pflanzen, welche dem Aussehen nach ebenfalls sehr unterschiedlich sind 
und Bastarde sein könnten, verschiedene Prozentsätze von vollent- 
wickelten Samen erkennen. Den geringsten Prozentsatz wiesen die 
Pflanzen von Dorn (Aachen) auf, etwas höheren diejenigen von Förster 
(Bornim) und den höchsten diejenigen von Hesse (Weener, Ems). Auch 
zwei frühblühende Jungpflanzen, welche aus Samen (,,Y. filamentosa‘‘ ) 
von der Firma Albert Schenkel (Hamburg) aufgezogen worden waren, 
verhielten sich entsprechend. 

Wenn bei Bastardbestäubungen die Anzahl der guten Samen größer 
ist als bei Selbstungen, so ist es auch leicht verständlich, daß solche 
Bastardfrüchte größere Abmessungen zeigen, als diejenigen, welche am 
gleichen Blütenstand aus Selbstungen hervorgegangen sind. In Tabelle 11 
sind von einigen derartigen Fällen Längen- und Breitenmaße aufgeführt. 

Lassen sich aus den bisher ermittelten Daten über das Auftreten 
der tauben Samen bei den daraufhin geprüften Yueca-Arten und -Formen 
auch noch keine direkten Schlüsse ziehen über deren Verursachung, so 
weist doch das für andere Pflanzen ermittelte Verhalten in bestimmte 
Richtung. Nach dem was RENNER (1917) und auch DE VRIES (1916) 
über die tauben Samen der Oenotheren geschrieben haben, kann man 
eigentlich überrascht sein, wie weitgehend sich die Erscheinungen des 
Auftretens der tauben Samen bei Oenothera mit den geschilderten Ver- 
hältnissen bei den geprüften Yuccapflanzen decken. Hier wie dort die 
Schwankungen im Prozentsatz guter Samen. Auch für die Yucca gilt 
der Satz RENNERs: „Früchte, in denen die absolute Zahl der gesunden 
Samen ungefähr die gleiche ist, haben auch oft einen ähnlichen Prozent- 
satz.an gesunden Samen.‘ Ebenso findet sich für die Yucca die Tatsache 
bestätigt, daß bei den Oenotheren in den einzelnen Fruchtfächern 
„sowohl die absolute Zahl der Samen wie auch das Verhältnis zwischen 
gesunden und tauben Samen sehr“ übereinstimmen (vgl. Tabelle 1). 
Wörtlich bestätigt sich auch für die Yucca der Satz RENNERSs (S. 145): 
„Am höchsten ist die Zahl der gesunden Samen im Verhältnis zu der 
der tauben Samen in großen Früchten, die eine große absolute Zahl 
von gesunden Samen enthalten; am kleinsten ist der Prozentsatz von 
gesunden Samen bei geringer absoluter Zahl der gesunden Samen in 
kleinen Früchten.“ In Tabelle 11 ist zahlenmäßig belegt, daß der Satz 
RENNERs (S. 145) auch für Yucca gilt: „Größer als zwischen Früchten, 
die an einem Individuum bei Bestäubung mit demselben Pollen gebildet 
werden, erweisen sich die Unterschiede bei Verwendung des Pollens 
verschiedener Sippen.“ Auch die schon von RENNER für Oeothera 
aufgeworfene Frage, ‚warum das Verhältnis zwischen gesunden und 
tauben Samen bei gleichartiger Bestäubung so auffallend inkonstant 
ist, läßt sich vorerst nicht mit Sicherheit beantworten.‘ Für Yucca 
kann sie in weiterem Umfange überhaupt noch nicht diskutiert werden, 














Wohl aber decken sich auch 
hier einzelne Beobachtungen mit 
solchen, welche DE VRIES an 
Oenotheren gemacht hat. So 
bringen bei dieser späte Blüten, 
d.h. solche an der Spitze der 
Rispenäste und des ganzen Blü- 
tenstandes immer weniger gute 
Samen hervor als frühe, und 
Pflanzen in schlechterem Ent- 
wicklungszustand ebenfalls weni- 
ger, als wenn sie kräftiger sind. 

Über die genetischen Ver- 
hältnisse der gebauten Yucca- 
pflanzen ist bis heute nichts 
bekannt. Aus meinen eigenen 
Untersuchungen weiB ich, daB 
sie sicher komplizierte Bastarde 
sind und wahrscheinlich solche 
zwischen verschiedenen Arten 
und Varietäten. Die bei der 
Samenproduktion aufgefundenen 
Verhältnisse berechtigen aber 
auch, den folgenden Satz REN- 
NERs vollinhaltlich für die unter- 
suchten Yuccapflanzen zu über- 
nehmen: ‚Es ist also nicht mehr 
daran zu zweifeln, daß die tauben 
Samen genotypische Bedeutung 
haben, mindestens zum Teil als 
Repräsentanten lebensunfähiger 
zygotischer Kombinationen an- 
gesehen werden müssen. Die- 
selben Samenanlagen, die bei Be- 
fruchtung durch den Pollen der 
einen Art taube Samen liefern, 
entwickeln sich bei Verwendung 
des Pollens einer anderen Art zu 
keimfähigen Samen.‘ Für Art 
müßte dem geschilderten Zusam- 
menhang nach ‚Form‘ einge- 
setzt werden. Die beiden in den 
Tabellen 6 und 7 aufgeführten 
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Tabelle 11. Einfluß von Selbst- und Fremd- 
bestäubung auf dieGröße der Samenkapseln. 





| sse 
Kapsel | Länge Durchmesser 
mm mm 








Pflanze IX 20 selbst 








1 39 20 
2 40 20 
3 40 20 
4 40 19 
5 43 21 
6 45 21 
7 41 20 
8 42 22 
9 43 23 
Mittel 41,4 20,6 





Pflanze IX 20 x IX 16 3 








1 46 25 
2 50 24 
3 45 24 
4 47 24 
5 46 25 
6 52 26 
7 49 24 
Mittel 47,8 24.5 





Pflanze Dr 397 selbst 








1 50 20 
2 50 20 
3 41 20 
4 45 20 
5 41 20 
Mittel 46,7 20 





Pflanze Dr 397 x 402 5 








1 56 21 
2 52 20 
Mittel 54 20,5 





Pflanze Dr 365 selbst 








1 40 19 
2 41 20 
3 41 20 
4 40 20 
5 40 21 
Mittel 40,4 20 





Pflanze Dr 365 x 396 3 





1 48 25 
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reziproken Yuccakreuzungen beweisen eindeutig die Giiltigkeit dieses 
Satzes. Ein Teil der Samenanlagen der Pflanze II 3 ergibt in zwei auf- 
einanderfolgenden Jahren (1940 und 1941) mit eigenem Pollen taube 
Samen, während er mit Pollen der Pflanze II 7 vollentwickelte Samen 
liefert; umgekehrt vermag der Pollen der Pflanze II 3 mit den Samen- 
anlagen der Pflanze II 7 mindestens die gleiche Anzahl guter Samen zu 
bilden. Bei der Pflanze III 6 liefert ein Teil der Samenanlagen sowohl 
mit dem eigenen Pollen wie auch mit dem Pollen der Pflanze II 7 taube 
Samen. Der Pollen der Pflanze III 6 dagegen vermag mit den Samen- 
anlagen von II 7 ebenfalls hohen Prozentsatz guter Samen zu bilden 
Wie die Verhältnisse bei den geprüften Yuccapflanzen liegen, müssen 
weitere eingehende Untersuchungen zur Klärung bringen. 

Die einzige Angabe über die Samenproduktion der Yucca, welche 
ich fand, ist die von M. E. Eruis (1913). Dieser Autor untersuchte wild- 
wachsende Yucca glauca in der Umgebung von Boulder und Wray 
(Colorado) in anderem Zusammenhang und bemerkt beiläufig, daß die 
Kapseln, welche hier ausschließlich durch die Pronuba yuccasella be- 
stäubt werden, auch unfruchtbare weiße Samen enthalten. Durchschnitt- 
lich enthielt jede Kapsel etwa 300 Samen, davon fast in gleicher Anzahl 
vollentwickelte schwarze und taube weiße (also 50:50%). Obwohl 
weder TRELEASE (1902) noch SPRENGER (1920), EnGLER (1888), KRAUSE 
(1930) u.a. Angaben über die Samenproduktion der Yucca-Arten 
machen, scheint doch nach dem Befund von ELLis und nach meinen 
eigenen Erfahrungen an verschiedenen Arten das Auftreten von tauben 
Samen bei Yucca eine allgemein verbreitete Erscheinung zu sein. 

Als Ergebnis der Untersuchungen ist festzustellen, daß sowohl die 
angebauten Yuccapflanzen (Hybriden) wie auch einige bislang unter- 
suchte Arten (Y. filamentosa, glauca) neben vollentwickelten auch 
taube Samen bilden. Aus dem zahlenmäßig wechselnden Auftreten der 
tauben Samen bei den sehr wahrscheinlich hybriden angebauten Yucca- 
pflanzen ist zu schließen, daß mindestens ein Teil von diesen nicht 
lebensfähige-zygotische Kombinationen darstellt. Dieser Schluß erhält 
dadurch noch eine weitere Stütze, daß bei Aufzucht der Sämlinge aus 
den vollentwickelten Samen neben grünen auch blasse und weiterhin 
unvollständig entwickelte hervorgehen, welche nur kurze Lebensdauer 
haben, wie hier schon vorgreifend bemerkt werden soll. Die grünen 
Sämlinge ergeben aber recht verschiedene Pflanzen. 

Für den Anbau der Faseryucca heißt das aber, daß die bislang an- 
gebauten Pflanzen nicht samenkonstant sind. Die bisher geübte Praxis 
der Selbstung beliebiger oder ausgewählter Pflanzen zur Samengewin- 
nung führt nicht zum Erhalt brauchbaren Saatgutes, da beı dem vor- 
liegenden Pflanzenmaterial der Erfolg der Selbstung oder Kreuzung 
nie vorauszusehen ist. 
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ÜBER DIE KULTUR VON EMPUSA MUSCAE COHN UND ANDE- 
REN ENTOMOPHTHORACEEN AUF KALT STERILISIERTEN 
NÄHRBÖDEN. 


Von 
Ge. SCHWEIZER, Gießen (Lahn). 


Mit 18 Textabbildungen. 
(Eingegangen um 20. Februar 1945.) 


1. Einleitung. 

In den letzten Jahren ist die Kaltsterilisation immer wieder ver- 
feinert worden, und es konnte auch mehrfach über Erfolge bei der 
Züchtung parasitärer und symbiontischer Mikroben auf kalt sterili- 
sierten Nährböden berichtet werden (40, 41, 42, 43). In den bisherigen 
Veröffentlichungen sind nicht nur rein wissenschaftliche Fragen be- 
handelt worden, sondern auch volkswirtschaftlich wichtige aus der 
Praxis, wobei die einwandfreie Züchtungsweise vieler Pilze und Bak- 
terien in großem ausgewertet werden konnte. 

Nachdem erst vor kurzem eingehender die Kultur von Claviceps 
purpurea TuL. zur Gewinnung der Sklerotien im großen für den medi- 
zinischen Gebrauch behandelt worden war (48), soll im Folgenden die 
Züchtungsweise für Empusa muscae Coun beschrieben werden, um den 
Interessenten gleich mit Eröffnung der Veröffentlichungsreihe über 
„Mikrobenkulturen auf kalt sterilisierten Nihrbéden‘‘ Gelegenheit zum 
Vergleich von zwei Kulturmethoden zu geben, deren eine die Züchtung 
eines ausschließlich auf Pflanzen lebenden (Claviceps purpurea (48), und 
deren andere diejenige eines nur in Tieren (Insekten) schmarotzenden 
Pilzes (Empusa muscae) zum Gegenstand hat. 

Die Versuche, erstmals Empusa muscae und Empusa grylli in größe- 
rem Maßstabe zu kultivieren und für die biologische Bekämpfung der 
Fliegen und der Grabheuschrecken (Gryllotalpa vulgaris, Gryllus do- 
mesticus) zu verwenden, gehen bis in das Jahr 1934 zurück. Über deren 
Ergebnisse wurde teilweise schon kurz berichtet (44,45). In der Zwischen- 
zeit sind aber in technischer und biologischer Hinsicht andere Wege 
bei der Kulturanlage von Empusa muscae und grylli eingeschlagen 
worden, die zu neuen Erkenntnissen führten, auf Grund derer sich die 
Kultur auch noch anderer Entomophthoraceen verwirklichen ließ. Es 
handelt sich dabei hauptsächlich um Empusa culicis BRAUN, E. tipulae 
FRESENIUS, E. aulicae REICHHARDT, Entomophthora (Empusa) aphidis 
Horrm., sowie E. sphaerosperma FRESENIUS und einige andere Pilze, 
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welche für die biologische Bekämpfung der Stechmücken (Schnaken), 
der Blattläuse, der Raupen der Forl- oder Kieferneule und des Kohl- 
weißlings herangezogen werden können. Ein zusammenfassender Be- 
richt, auch über Infektionsversuche mit diesen Pilzen kann aber erst 
nach Kenntnis der neusten Ergebnisse gemeinsam mit den Forschern 
erfolgen, welche die Methoden in den Tropen zur Bekämpfung: der 
Anopheles-Stechmiicke, der Tse-Tse-Fliege und des Gelbfieberüber- 
trägers anwenden. Leider hat der Krieg diese Arbeiten verzögert. Bis 
dahin stellen wir in folgendem Empusa muscae in den Vordergrund, 
deren Züchtung für die Kultur der anderen hier genannten Entomoph- 
thoraceen in mancher Hinsicht als Vorbild diente. 


2. Zur Entwicklungsgeschichte und Morphologie. 

Die Vertreter der Gattung Empusa zeigen ontogenetisch im wesent- 
lichen dieselben Züge der überreichlichen Konidienbildung und der 
Entstehung der Nebenfruchtformen, welch letztere auch bei den anderen 
Gattungen der Entomophthoraceen nach dem gleichen Typus gebaut 
sind. Während sich die Konidien am Ende von meistens unverzweigten 
Hyphen abschnüren, treten Nebenfruktifikationen als Dauersporen, und 
zwar in Form von Zygosporen und Azygosporen (Gemmen ?) (16) auf. 
Die Zygosporenbildung, d. h. der Sexualakt vollzieht sich am häufigsten 
zwischen zwei zu Gametangien umgewandelten coenocytischen Hyphen- 
zellen (Empusa Fresenii, Entomophthora sphaerosperma FRES. usw.). 
Seltener geht die Zygospore aus einer einzigen Hyphenzelle hervor, in 
welcher sich eine Querwand bildet und die beiden entstandenen Tochter- 
zellen dann als Gametangien fungieren, indem der Inhalt der einen 
Zelle in die andere übertritt (Empusa grylli) (52). 

Die Azygosporen entstehen, wie schon RIDDLE (35) beobachtete und 
wie wir auch in folgendem sehen werden, ausschließlich partheno- 
genetisch. Einzelne interkalare Zellen der Hyphen schwellen stark an 
und umgeben sich einfach mit einer dicken Wandung oder sie treiben 
einen Auswuchs, der sich nach Einwanderung des ganzen Zellinhalts 
durch eine Querwand von der ursprünglichen Zelle abgrenzt und dann 
ebenfalls eine Membranverdickung erfährt (vgl. auch 4, 5, 8, 13, 14, 26, 
28, 31, 32, 35). Manche Empusaarten, wie z.B. E.muscae und andere, 
pflanzen sich nur ungeschlechtlich fort, d.h. ohne Zygosporenbildung 
nur mit Konidien und Azygosporen. Es muß also im Entwicklungsgang 
neben den Konidien eine der beiden Dauersporenformen (Zygosporen 
oder Azygosporen) als Nebenfruktifikation entstehen, um die Erhaltung 
der Art zu sichern, denn die Konidien bleiben nur 3 bis höchstens 5 Tage 
keimfähig, so daß sie nur für die Verbreitung dieser Pilze während der 
Vegetationsperiode dienen können und keine Überwinterungsform dar- 
stellen. Die Ausbildung von Dauersporen, seien sie nun geschlechtlicher 
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oder ungeschlechtlicher Art, erfolgt deshalb auch erst am Ende des 
Entwicklungsganges und bei Eintritt von Substratmangel, es sei denn, 
daB nicht zusagende Wachstumsverhältnisse eine frühere Dauersporen- 
bildung veranlassen. Es kann mitunter selbst die Konidienbildung 
ganz ausbleiben oder nur sehr kümmerlich ausfallen. 

Wenn bisher aus Fachkreisen noch nicht über das Gelingen von 
Empusa-Kulturen auf künstlichem Substrat berichtet werden konnte, 
so lag dies vielleicht außer am Mangel einer geeigneten Sterilisation des 
Nährbodens daran, daß weitere wichtige Momente hierfür übersehen 
worden sind. Dies mag auch bei der Kulturanstellung von BREFELD (6) 
und SHELDON (50) der Fall gewesen sein, während RACIBORSKI (34) dem 
Ziele schon etwas näher kam, indem er, obgleich Empusa muscae auf 
toten Fliegen nicht wächst, neben die Konidienaussaat eine sterilisierte 
Fliegenleiche legte (siehe auch bei KÜSTER, 25), ohne dabei vielleicht 
den tieferen Grund für einen von dieser ausgehenden Wachstumsreiz 
erkannt zu haben. 

Meine eigenen Untersuchungen haben schon vor Jahren ergeben, 
daß das Fett der Fliegen einen ganz besonderen Reiz auf die Konidien- 
keimung und das Wachstum von jungem Empusamycel ausübt, denn 
bei Anstellung der Versuche nach RaAcIBORSKI (34, 25) mit getöteten 
und mittels Benzin völlig entfetteten Fliegen bleiben die sonst von den 
Fliegenleichen auf das Pilzwachstum ausgeübten Wirkungen aus. Daß 
es in der Tat das in gewissen Geweben des Fliegenkörpers abgelagerte 
Fett ist, dem die wachstumsfördernden bzw. richtunggebenden Wir- 
kungen auf junges Empusamycel zuzuschreiben sind, und das dem Pilz 
während seiner ersten Entwicklungsphase im Wirt als Nahrung dient, 
erhellt aus den ergänzenden Versuchen mit Fliegenfett allein, das zu 
diesem Zweck im Soxhletapparat durch Extraktion aus einer größeren 
Menge getöteter und bei gelinder Wärme vorgetrockneter Fliegen 
gewonnen wurde. An diese Erkenntnis knüpften zahlreiche chemo- 
taktische und Ernährungsversuche mit den verschiedensten Fetten an, 
auf die aber im einzelnen nicht eingegangen werden soll. Es sei nur 
bemerkt, daß nicht nur Fliegenfett, sondern auch andere tierische Fette 
die genannten Reizwirkungen ausüben, und zwar sind es diejenigen, 
welche vorwiegend aus den Triglyceriden der Stearin- (C,;H3s‘ COOH) 
und Palmitinsäure (C,,H;,' COOH) bestehen, also wie das Fliegenfett 
feste Konsistenz haben. Flüssige Fette (Öle), bei denen als Haupt- 
bestandteile die Glyceride der verschiedensten Ölsäuren (CnH,n-,O,) 
fungieren, seien sie nun pflanzlicher oder tierischer Natur, sind be- 
deutend weniger wirksam, obgleich sie von dem Pilz, allerdings unter 
gewissen Störungen bei der Konidienbildung, ebenfalls resorbiert 
werden. Im übrigen läßt schon die Beobachtung der ersten Entwick- 
lungsstadien (Mikrotomschnitte) von einigen Empusa-Arten innerhalb 
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ihres Wirts (Fliegen, Stechmücken, Raupen, Blattläuse) ohne weiteres auf 
das Fettbedürfnis dieser Pilze schließen. Hierauf ist auch schon in der 
Literatur speziell bei Empusa muscae hingewiesen worden (5, 14, 31, 52). 

Man kann sich zum Studium Präparate in allen Entwicklungsstadien von 
Empusa muscae ziemlich mühelos beschaffen, denn der Pilz ist außerordentlich 
stark pathogen und infiziert deshalb gesunde Fliegen, welche man mit kranken 
unter eine Glocke (BREFELD, 2, 3), oder besser in einen kleinen Glaskäfig (z. B. 
Laubfroschhäuschen) bringt, sehr leicht. Vom Pilz infizierte und schon schwer 
erkrankte Fliegen setzen sich irgendwo an Wände, Gardinen, Fensterscheiben usw. 
fest und spreizen in charakteristischer Weise die Beine, so daß man schon daran 
und an der angeschwollenen Gestalt des gelblichweiß verfärbten, schwach durch- 
scheinenden Hinterleibs die erkrankten Individuen erkennen kann. Fliegen, 
welche ein derartiges Krankheitsbild aufweisen, haben nur noch wenige Stunden 
Lebensdauer und sind daher für Infektionsversuche unter Glasglocken, sowie für 
die Gewinnung von Sporenmaterial am geeignetsten. (Über die Gewinnung vor. 
Sporen für die Reinkultur vgl. weiter unten.) Die Konidienträger von Empusa 
muscae brechen nach dem Tode der befallenen Fliege zwischen deren Hinterleibs- 
ringen hervor (Abb. 1) und bilden hier ziemlich dicke, aber niedrige, weiße Polster. 
Die keulenförmig angeschwollenen Konidienträger platzen bei der Sporenreife 
und ihr Inhalt wird mitsamt den Konidien fortgeschleudert. Dieser Inhalt der 
Konidienträger umgibt die Konidien mit einer Schleimschicht, die ein Ankleben 
ermöglicht. Die vom Pilz getötete Fliege ist deshalb stets von dem bekannten 
runden, wie mit Mehl bestreuten Hof umgeben, der aus der abgeschleuderten 
Konidienmasse besteht. 

Die durchschnittlich 10 und mehr Kerne enthaltenden Konidien 
(Abb. 2a) keimen zum größten Teil schon wenige Minuten nach dem 
Abschleudern und treiben jeweils nur einen einzigen sich nicht ver- 
zweigenden Keimschlauch, der im feuchtem Raum oder auf günstigem 
Substrat außerordentlich rasch wächst. Finden die sofort keimenden 
Sporen kein Substrat wie z. B. an trockenen Fensterscheiben, so ver- 
mögen sie nach erfolgter Keimung sekundäre und sogar tertiäre Konidien 
zu bilden (Abb. 2b). Bringt man nun bei Infektionsversuchen gesunde 
Fliegen mit einer an Empusa erkrankten zusammen, so ist das Verenden 
der erkrankten Fliege und das Abschleudern der aus dieser hervor- 
brechenden Konidienträger abzuwarten. Von diesem Zeitpunkt an 
sind zum Studium der Entwicklung und zytologischen Verhältnisse 
von Empusa die mit den Konidien infizierten Fliegen jeweils in Zwischen- 
räumen von 5—7 Stunden aus dem betreffenden Behälter herauszu- 
nehmen, durch Abtrennen des Kopfes zu töten, nach Entfernung der 
Beine und Flügel zu fixieren, in Paraffin einzubetten, am besten längs 
zu schneiden und zu färben (Sehnittdicke 12—18 u). Bei den hier 
beschriebenen Untersuchungen wurde mit einem Pikrinsäuregemisch (49) 
fixiert. Gefärbt wurde zur Verfolgung des Verlaufs der Hyphen und 
Feststellung der Fettablagerungen im Wirt mit saurem Hämatoxylin 
nach EHRLICH. Speziell für die Kerndarstellung wurde ausschließlich 
das Dioxyhämateinchromlackverfahren (49) mit Vorteil angewendet. 









Abb. 1. Empusa muscae Coun. 
aus den Mycelschläuchen beim 


Hinterleib des Fliegenkörpers.) 


EnrLicH. K Körperwand der Stubenfliege. 
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Bildung der Konidienträger und Konidienabschnürung 
Durchbruch derselben durch einen Hinterleibsring der 
Stubenfliege vom Körperinnern nach außen. (Aus einem Längsschnitt durch den 


Vergr. 200 x. Färbung: Saures Hämatoxylin nach 
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Um nun auf das oben erwähnte Fettbedürfnis der Empusa-Arten 
zurückzukommen, so zeigt Abb. 3 ein junges Entwicklungsstadium von 
Empusa muscae in seinem Wirt. 
Das Bild stellt einen Längs- 
schnitt durch den Hinterleib 
einer 9 Stunden nach der In- 
fektion mit Konidien getöteten 
Stubenfliege dar. Die Konidien, 
die an der Weichseite (Unter- 
seite) des Hinterleibs hängen- 
geblieben sind, haben bereits, 
zum Teil durch die Luft- à 
tracheen, je einen, sehr wenig Abb. 2au.b. Empusa muscae COHN. a Konidien, 
septierten und unverzweigten  pjslidune yon Sekandiskonigien, Vergrt13% 
Keimschlauch in das Innere des 
Fliegenleibs getrieben. Soweit der ganze Verlauf der Keimschläuche 
von der Konidie bis zum apikalen Ende im Schnitt (Abb. 3) zu ver- 
folgen ist, fällt sofort deren 
gleichgerichtetes Wachs- 
tum, besonders das Streben 
der Hyphenspitzen nach 
einer bestimmten Stelle hin 
auf, welches darin besteht, 
das Fettgewebe innerhalb 
des Fliegenkörpers, welches 
in der Abbildung nicht mit 
eingezeichnet ist und hier 
in der Pfeilrichtung liegen 
würde, auf kürzestem Wege 
zu erreichen. 

Besser noch als an 
Schnittbildern durch den 
Wirt läßt sich der Fett- 
bedarf der Empusa - Pilze 
experimentell bei der An- 








. . Abb. 3. Empusa muscae Coun. Auf der Bauch- 
lage von Kulturen auf wandung einer Stubenfliege gekeimte Konidien je 

3 A ‘ : einen Keimschlauch in das Innere des Fliegen- 
Nährböden zeigen, indem körpers treibend. Keimschläuche in gleicher Rich- 


j i a 27] tung auf das Fettgewebe zuwachsend. Vergr. 225x, 
wir die Wachstumsrichtung Färbung: Saures Hämatoxylin nach EHRLICH. 


des anfänglich auf fett- c Konidien: k Keimschläuche; ¢ Tracheen im 

A Ye a Fliegenkérper; w Bauchwand der Fliege. 
freien Nährböden gezoge- 
nen Mycels dieser Pilze nachträglich jeweils durch Zugabe einer Spur 
festen tierischen Fettes auf die Nährbodenoberfläche beliebig ändern 


können. Wir sind also imstande, Empusa mittels Fett auf der ganzen 
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Nährbodenoberfläche von einer Stelle zur anderen zu locken. Dieser 
Chemotropismus ist für die Kulturanlage bzw. für die Züchtung von 
Empusa überhaupt — hiermit sind alle in Insekten schmarotzenden 
Empusa-Arten gemeint — sowie für die praktische Ausnützung der 
Nährböden zwecks Sporengewinnung bei der biologischen Schädlings- 
bekämpfung von Bedeutung und soll daher durch ein Beispiel bild- 
lich belegt werden. 

Zuvor muß aber noch auf einige bei Empusa muscae und verwandten 
Arten eintretende Veränderungen hingewiesen werden, die während 
der Kultur auf nicht zusagenden 
Nährböden auftreten und bei Fett- 
mangel ganz besondersins Augefallen. 
Wie oben schon bemerkt, treiben die 
Konidien jeweils nur einen Keim- 
schlauch, der im Wirt unverzweigt 
und unter spärlicher Querwandbil- 
dung bis zur Erreichung des Fett- 
gewebes weiterwächst (Abb. 3). Die 
gleichen Beobachtungen können wir 
machen, wenn wir etwa Objektträger 
unter sterilen Bedingungen mit fett- 
freier, schwach sauer reagierender, 

5 kalt sterilisierter Fleischwassergela- 
sie Konidie, ‘Dhdoktteneeckulter tine bestreichen, an einer Stelle mit 
auf Fieischwassergelatine mit Fett Konidien beimpfen und in einiger Ent- 


zugabe. Keimschlauch geradlinig auf 
die mit Rindertalg betupfte Stelle des fernung von diesen auf den Gelatine- 


Nährbodens (im Präparat rechts oben) 
zuwachsend. Photographie. Färbung aufstrich mittelseiner Platinnadel eine 
nach SCHWEIZER (49). x 

Spur Hammel- oder Rindertalg geben. 
Gibt man die Konidien z. B. auf das eine Ende des mit Fleischwasser- 
gelatine überzogenen Objektträgers und die Talgspur auf das andere 
Ende desselben, so wachsen die Keimschläuche wie innerhalb des Wirts 
solange gradlinig und unverzweigt weiter, bis die Fettstelle erreicht ist 
(Abb. 4). Auf diese Weise können wir auf größeren Glasplatten die 
Keimschläuche ohne weiteres bis zu einer ganz erheblichen Länge 
(5—8 em und mehr) wachsen lassen, ohne jemals eine Verzweigung 
derselben oder gar Fruktifikation in irgendwelcher Form zu beobachten, 
bis deren Spitzen die Fettstelle erreicht haben. Der Raum, auf den sich 
der Reizeffekt des Fettes ausdehnt, ist somit außerordentlich groß und es 
wurdenUntersuchungen angestellt, ob es sich dabei um minimalsteMengen 
verdunstender, freier, leicht flüchtiger Fettsäuren handeln könne, welche 
nicht einmal mehr durch empfindlichsten Geruchsinn oder auf mikro- 
chemischem Wege festzustellen sind. Die bisherigen noch ziemlich 
dürftigen Untersuchungen bestätigen aber diese Vermutung nicht, in- 
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sofern reine Fettsäuren wie Capron- und Isocapronsäure, Normalbutter- 
sowie Isobuttersäure und einige andere in einer Verdünnung 1:10000 
an Stelle von Fettsäureglycerinestern (Fetten) nach der Keimung der 
Konidien auf den Nährboden gebracht, weder richtend noch fördernd 
auf das Wachstum der Keimschläuche wirkten. Daß eine solche Wirkung 
aber von den Fetten ausgeht, muß als feststehend bezeichnet werden. 
Beweisend hierfür sind neben dem durch die Abb. 4 belegten Verhalten 
z. B. auch die Ergebnisse, welche Abb. 5 zeigen soll. Hier wurden die 
Konidien auf den gleichen Objektträger auf ausgestrichenen Nährboden 
(fettlose Fleischwassergelatine) 
geimpft, wie bei der eben 
besprochenen Versuchsanstel- 
lung, doch wurde die nach- 
trägliche Zugabe einer Spur 
Fett auf das Nährsubstrat in 
einiger Entfernung von den 
Konidien unterlassen. Das 
Ergebnis ist teilweise schon 
aus Abb.5 ersichtlich. Die 
Konidien keimen wohl inner- 
halb desselben kurzen Zeit- 
raums wie auf dem mit Fett 
betupften Nährboden, dagegen Abb. 5. Empusa muscae Coun. Gekeimte Koni- 

dien auf fettfreier kalt sterilisierter Fleisch- 


zeigen die jungen Keimschläu- wassergelatine ohne nachträgliche Fettzugabe 


ch was später noch besser auf den Nährboden. Keimschläuche ohne 
wie por u x bestimmte Wachstumsrichtung. «a anomale 
zum Ausdruck kommt, eine Azygosporenbildung; b ungekeimte Konidie. 


ganz andere Wuchsform. Sie Nh 7 7 
wachsen wesentlich verzögert, 
hin und her gekrümmt und wirr durcheinander (Abb. 5), also weder grad- 
linig noch nach einer bestimmten Richtung hin (Abb. 4). Manche Keim- 
schläuche stellen ihr Wachstum schon ziemlich früh ein. Man findet 
sie dann mikroskopisch unmittelbar an der Impfstelle als kurze, wurm- 
förmige, stark verdickte Gebilde mit eingeschrumpfter Hyphenspitze, 
in welchen die außerordentlich großen, allen Empusa-Arten eigenen 
Zellkerne ziemlich dicht nebeneinander liegen (Abb. 5a). Meines Er- 
achtens handelt es sich bei diesen Gebilden um anomal entwickelte 
Azygosporen, da sie bisweilen unter geeigneten Bedingungen auch nach 
längerem Austrocknen wieder zur Keimung gebracht werden können. 
Unter Anwendung des oben erwähnten kalt sterilisierten Nähr- 
substrats mit nachträglicher Fettzugabe, d.h. unter einigermaßen der 
Natur angenäherten Bedingungen, kann die Entwicklung von Empusa 
muscae und verwandten Arten von der Konidienkeimung an bis wie- 
derum zur Konidienbildung schon auf Objektträgern verfolgt werden, 
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was sich namentlich für die mikroskopische Beobachtung von Einspor- 
kulturen empfiehlt (Beispiel Abb. 6). In der Folge soll aber mehr von 
der Kultur des Pilzes in PETRI-Schalen 
die Rede sein, da in Schalenkulturen ge- 
wisse Wachstumsanomalien, die mit dem 
Fettmangel in Beziehung stehen und hier 
besonders hervorgehoben werden sollen, 
besser, und zwar schon makroskopisch 





5 


Abb.6. Empusa aphidis FRESEX- 
Nowak. Mycelast im Stadium 
der Konidienbildung aus einem 
Hyphenkörper (Einzelzelle) her- 
vorgegangen. Objektträgerkul- 
tur. Färbung: Saures Hämatoxy- 
lin nach EHRLICH. Photographie. 





Abb.7. Empusa muscae Coun. Abnormales Wachs- 
tum einer Mehrsporenkultur auf fettfreiem Nähr- 


boden. Falsche Thallusbildung. 


festzustellen sind. In Abb.7 
eine stark veränderte Wuchsform 


ist z.B. 


von 


Empusa muscae (Kaltur auf kalt sterili- 
sierter Fleischwassergelatine ohne Fett- 
zusatz) wiedergegeben. Die Mehrsporen- 
kultur (Abb.7) wurde gleichzeitig und 
unter den gleichen Bedingungen wie die 
in Abb. 5 dargestellte, nur in einer PETRI- 
Schale angelegt und zeigt die Weiter- 
entwicklung des Pilzes 4 Tage später als 
in Abb. 5. Während dieser Zeit haben die 
hin und her gekrümmt und durcheinander gewachsenen Keimschläuche 
(vgl. Abb. 5) unter bedeutendem Nachlassen ihres Längenwachstums 
eine Unzahl kurzer, dünner Lufthyphen getrieben, die palisadenartig 
dicht aneinander gepreßt 


Hierdurch 
eigentlich 


schnüren. 
hält das 


schläuchen 


eines einheitlichen , 
Nährboden 


Photographie. 


sind, aber nie Konidien ab- 


er- 
nur 


aus vielen einzelnen Keim- 
zusammenge- 
setzte Gebildedas Aussehen 
den 
polsterartig 
überragenden, weißen Thal- 
lus (falsche Thallusbildung) 


(Abb. 7). Es ist hier zu 
betonen, daß nur durch das 
Auftreten dieser Wachs- 


tumsanomalien der Pilz in 
der Kultur so kurz nach der 


Konidienkeimung überhaupt schon makroskopisch sichtbar wird. Wird 
dagegen Empusa muscae oder eine andere Empusa-Art auf Nährböden 
gezogen, deren Oberfläche an einer bestimmten Stelle mit etwas Fett ver- 
sehen ist, so ist nach erfolgter Konidienkeimung die Weiterent wicklung 


der parallel gerichtet, geradlinig und unverzweigt der Fettstelle zustreben- 
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den Keimschläuche mit unbewaffnetem Auge nicht zu verfolgen, selbst 
wenn die aufgeimpfte Konidienmenge sehr groß war. Erst nachdem 
die unter normalen Bedingungen gewachsenen Keimschläuche das auf 
dem Nährboden aufgetragene Fett erreicht haben, wird der Pilz als 
solcher mit dem bloßen Auge in Thallusform sichtbar. Der eben be- 
schriebene und bei Fettmangel sich einstellende anomale Wuchs 
(Abb. 7) kann nur wieder in normale Bahnen gelenkt werden, wenn die 
betreffende Kultur einen Fettzusatz erhält. So wurde z.B. bei dem 
hier zu erläuternden Versuch die oben schon besprochene fettfrei ge- 
haltene Schalenkultur (Abb.7) nach 6 Tagen langem anomal ver- 
laufenen Wachstum des Pilzes mit einer verhältnismäßig geringen 
Menge Fett versehen. Im vorliegenden Falle wurde mit geschmolzenem 
Unschlitt! unter Zuhilfenahme einer Glaskapillare der Buchstabe E in 
etwa 5 cm Entfernung vom Pilz auf die Nährbodenoberfläche gezeichnet 
(vgl. Abb. 7 mit Abb. 8). Abb. 8 gibt die Kultur (Abb. 7) 3 Tage nach 
dem Fettzusatz wieder. Innerhalb dieser Zeit ist das Wachstum des 
Pilzes nur noch in der Richtung des auf den Nährboden aufgetragenen 
Fetts erfolgt und die Hyphenbündel haben bereits die Fettstelle erreicht 
(Abb. 8). Das thallusähnliche Gebilde um die Impfstelle (Abb. 7) er- 
scheint in Abb. 8 nicht mehr so dicht wie auf Abb. 7 und die mikro- 
skopische Prüfung bestätigt auch dessen Degeneration. Die Lufthyphen 
sind zum größten Teil abgestorben. Zum geringeren Teil haben sie sich 
unter außerordentlich raschem Spitzenwachstum wieder zu dicken 
Keimschläuchen entwickelt, und die ursprünglichen Keimschläuche 
haben vom Rande des degenerierten Hyphenpolsters aus nur ihr Spitzen- 
wachstum in verstärktem Maße fortgesetzt, um wieder zu geradlinig 
auf die Fettstelle hinwachsenden, dicken, unverzweigten Hyphen, sozu- 
sagen zu sekundären Keimschläuchen mit vereinzelten Querwänden zu 
werden. Bis dicht an die Fettstelle vorgedrungen beginnen sich die 
Hyphen kurz hinter der Spitze lebhaft zu verzweigen. Das Stadium 
der Verzweigung, von dem ab sämtliche Hyphen mit zahlreichen Quer- 
wänden versehen werden, kommt auch in der Kultur (Abb. 8) insofern 
zum Ausdruck, als der Wuchsbereich, innerhalb dessen die Hyphen 
auf der Nährbodenoberfläche dem Fett zustreben, in einer bestimmten 
Zone kurz vor der Fettstelle plötzlich ganz enorm verbreitert ist. Nach 
Verlauf eines weiteren Tages ist die Fettstelle und deren nächste Um- 
gebung von dem sich immer mehr verzweigenden und durcheinander- 
wachsenden Pilzmycel über- und durchwuchert. 

Diese letzten Vorgänge entsprechen ganz denjenigen im Wirt, indem 
sich dort die Keimschläuche bei Erreichung des Fettgewebes ebenfalls 

1 Das nur, stearin- und palmitinhaltige Unschlitt wurde aus Hammeltalg 


gewonnen, indem letzterer durch Schmelzen und Abpressen bei 35° C vom flüssigen, 
oleinhaltigen Anteil, dem Talgöl, getrennt wurde. 
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verzweigen und letzteres vollständig bis zur Plectenchymbildung durch- 
dringen, wobei die Hyphen zahlreiche Querwände aufweisen. Nach 
Resorption des Fetts findet sowohl im Wirt als auch in der Kultur ein 
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Dieselbe Kultur wie 


Photographie. 


‘ Dieselbe Kultur wie in 





vor der Konidient 


10. Empusa muscae Conn. 


in Abb. 9 nach dem Austreiben der Hyphenkörper kurz 
ung 


Abb. 


Zerfall des dichten Pilzgeflechtes in seine einzelnen Hyphenzellen statt. 
Diese mehrkernigen Hyphenfragmente — hier allgemein als ,,Hyphen- 
körper‘ bezeichnet — sind ziemlich reich an Fetttröpfehen und nehmen 
im Wirt ganz eigentümliche Formen an, indem sie sich hefeartig durch 
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Knospung und Teilung vermehren (s. Abb. 12) und durch die Blut- 
bahnen der Fliege über deren ganzen Kôrper verschleppt werden, so 
daB das betreffende Tier binnen 2—4 Tagen gewissermaBen vollständig 
vom Pilz ausgestopft wird und dann verendet. Die Hyphenkörper 
keimen mit einem oder mehreren, unverzweigten, fast querwandlosen 
Keimschläuchen, die, wie eingangs erwähnt, an den Hinterleibsringen 
der Fliegen die Körperwand durchbrechen und an ihrem Ende je eine 
Konidie abschnüren (Abb. 1). In der Kultur bleibt es bei einem ein- 
fachen Zerfall des Hypbengewirrs in seine Einzelzellen (Hyphenkörper), 
ohne daß diese sich wesent- 
lich deformieren und weiter- 
hin durch Knospung und 
Teilung vermehren. Sie lie- 
gen dann vielfach in Häuf- 
chen zusammen und sind 
auf der früheren Fettstelle 
schon makroskopisch als 
kleine, weiße, sich über das 
Substrat erhebende Pusteln 
sichtbar (s. Abb. 10). Diese 
Häufchen bzw. Pusteln kom- 
men dadurch zustande, daß 
der Pilz an der Fettstelle 
vor dem Zerfall der Hyphen 


vorübergehend eine farblose, : 

stark lichtbrechende, alka- jiyphenkörperbildung in der Fettgeweberegion 
lisch reagierende Flüssigkeit ns einem Längsschnitt durch den Fliegenhinter- 
in Form von Tröpfchen aus-  leib. Vergr. 225x. Färbung: Saures Hämatoxylin 

nach EHRLICH. 

scheidet, die zu größeren 

Tropfen zusammenfließen, in denen sich dann eine große Zahl der Hyphen- 
fragmente ansammelt. Die Hyphenkörper treiben dann gleich denen im 
Wirt einen oder zwei Schläuche und wachsen sehr rasch von der Keim- 
stelle aus in radialer Richtung, so daß um die Fettstelle ein zusammen- 
gesetzter konzentrischer Thallus mit unregelmäßigem Rand entsteht 
(Abb. 10). Rechts vom Thallus ist noch die ursprüngliche Impfstelle 
mit abgestorbenen Resten des vor dem Fettzusatz entstandenen un- 
natürlichen Thallus deutlich zu sehen. Im Gegensatz zu den Vorgängen 
im Wirt verzweigen sich hier in der Kultur die Schläuche mehr (Abb. 13), 
und sämtliche Verzweigungen schnüren an ihren Enden jeweils eine 
Konidie ab (vgl. auch Abb. 6). Die Hyphenzweigenden zeigen schon 
während ihrer Umwandlung in Konidienträger einen stark ausgeprägten 
Phototropismus. Erhalten z. B. die Kulturen während der Konidien- 
bildung ausschließlich Oberlicht, so erheben sich die Konidienträger 
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senkrecht aus dem Substrat und bilden palissadenartig zusammen- 
gedrängt einen dichten Rasen. In diesem Falle werden die Konidien 





Abb. 13. Empusa muscae Coun. In der Kultur aus Hyphenkörper hervorgegangene Keim- 
schläuche sich mehrfach verzweigend und unseptiert im Stadium der Konidienbildung. 
Vergr. 415x. Färbung wie in Abb. 12. 


sämtlich an den Deckel der Kulturschale geschleudert (Abb. 11), und 
man kann auf diese Weise immer wieder zu reinem Konidienmaterial 
für die Weiterkultur gelangen. Allerdings verlieren die Kouidien sämt- 
licher Empusa-Arten, wie eingangs schon bemerkt, nach kurzer Zeit 
ihre Keimfähigkeit. 
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Die Dauersporen (Zygosporen und Azygosporen) der Empusa-Pilze 
dagegen behalten, wie ich wiederholt an trocken aufbewahrtem Fliegen-, 
Schnaken- und Grillenmaterial beobachten konnte, ihre Keimfähigkeit 
2—3 Jahre lang, aber der Weg von den Dauersporen im Wirt zu wirklich 
bakterienfreien Kulturen ist selbst tür den Geübten ein schwieriger 
und zeitraubender. Aus einer Reinkultur die Dauersporen zu isolieren 
ist deshalb mit Schwierigkeiten verknüpft, weil erstere meistens von 
dem zusammengesinterten Mycel, an dem vorher die Konidienbildung 
stattfand, bedeckt sind und zudem in Schalenkulturen zum größten 
Teil, wenn auch nicht tief, unter der Substratoberfläche liegen. Auf 
Objektträgerkulturen ist die Dauersporenbildung eine kümmerliche. 
Schon aus den angeführten Gründen ist es nicht empfehlenswert, für 
Empusa-Kulturen von den Dauersporen auszugehen. 

In der Praxis, also bei der Schädlingsbekämpfung selbst, bedarf es 
der Dauersporen überhaupt nicht, da die Infektion lediglich durch 
Konidien erfolgt. Eine gewisse Bedeutung hatten die Dauersporen 
wegen ihrer längeren Haltbarkeit noch vor einigen Jahren für den 
Überseeversand von Pilzkulturen z.B. in tropische Gegenden. Auf 
geeigneten Nährböden nämlich schließen die Empusa-Arten ihre ganze 
Entwicklung bis wiederum zur Konidienbildung binnen 4—10 Tagen, 
also ebenso rasch ab wie in der freien Natur im Wirt, worauf dann die 
Konidien sehr rasch die Keimfähigkeit verlieren. Diese erlischt auch 
bei Sekundärkonidien, die sich in feuchtem Substrat gebildet haben, 
über kurz oder lang. In solchen Fällen ist eine Vermehrung nur auf dem 
Wege über die Dauersporenimpfung möglich. Die jüngst gewonnenen 
Einblicke in die Ernährungsphysiologie der Empusa-Pilze haben aber er- 
möglicht, den Entwicklungsgang dieser Pilze in der Kulturin mancher Be- 
ziehung abzuändern (vgl. den nächsten Abschnitt). Unteranderem sind wir 
imstande, die mit der Fettspaltung in engstem Zusammenhang stehende 
Konidienbildung ganz wesentlich zu verzögern und sie dann jeweils 
nach einiger Zeit wieder anzuregen, so daß die unersprießlichen und um- 
ständlichen Impfungen mit den Dauersporen umgangen werden können. 

In Schalen und Reagenzglaskulturen treten bei allen Empusa-Arten 
die Dauersporen etwas später auf als im Wirt, gleichgültig ob sie auf 
ungeschlechtlichem oder geschlechtlichem Wege als Azygo- oder Zygo- 
sporen entstehen. Die Dauersporen werden bei normalem Entwicklungs- 
gang erst bei Feuchtigkeitsmangel und auf völlig erschöpftem Nähr- 
substrat gebildet. Da sowohl Wasser als auch Nährstoffe in den Kultur- 
gefäßen in weit größerer Menge zur Verfügung stehen als in dem vom 
Pilz besiedelten einzelnen Insekt, stellt die spätere Ausbildung der 
Dauersporen keine Besonderheit dar. 

Bei Empusa muscae Coun sind keine geschlechtlichen Dauersporen 
(Zygosporen), sondern nur Azygosporen bekannt. Wir konnten dies 


Planta Bd. 35. 10 
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leib. Vergr. 225 x. 
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bestätigen und seit Jahren und in Hunderten von Kulturen nie eine 
Bildung sexueller Dauersporen beobachten. Die Azygosporen finden 


sich in ausgetrockneten be- 
fallenen Fliegen oft zahlreich 
vor. Man kann die Ausbildung 
der Azygosporen in den an 
Empusa verendeten Fliegen 
steigern, wenn man diese auf 
etwa 1—2 Wochen in eine 
mäßig feuchte Kammer bringt 
und dann erst langsam an der 
Luft trocknen läßt. In den 
noch feuchten Fliegen zeigen 
die Pilzhyphen vielfach inter- 
kalare Anschwellungen mit 
mehreren Kernen (Abb. 14a). 
Bei weiterem Wasserverlust 


Abb. 14a—c. Empusa muscae Coun. a Beginn der Azygosporenbildung. Hyphen mit 
mehrkernigen interkalaren Anschwellungen a. Längsschnitt durch den Fliegenhinter- 
b Aus den Hyphenanschwellungen entstandene Azygosporen az. 
Längsschnitt durch den Fliegenhinterleib. Vergr. 225 x. w Körperwand der Fliege. 
e Einzelne Azygosporen aus einem Fliegenkörper. Vergr. 415x. 
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schnüren sich diese Anschwellungen immer mehr ab, umgeben sich mit 
einer dicken Wandung und bilden so als kugelige, mehrkernige Gebilde 
die Azygosporen (Abb. 14b u. c). In Schalenkulturen ist die Azygo- 
sporenbildung eine ebenso üppige wie im Wirt, und sie läBt sich wie die 





Abb.15au.b. Empusa muscae COHX. a Verzweigte unseptierte Hyphen mit großen Kernen 
vor der Konidienbildung, aus einer Schalenkultur. Kernfärbung nach SCHWEIZER (49). 
Photographie. b verzweigtes Mycel nach der Konidienabschleuderung. Hyphen unter 
Drehung um die eigene Achse zusammengeschrumpft. Einzelne durch die Drehung 
abgequetschte Hyphenabschnitte als Anfänge der Azygosporenbildung stark an- 
geschwollen. Vertikalschnitt durch eine Plattenkultur. Färbung: Saures Hämataxylin 
nach EHRLICH. Photographie. 
Konidienfruktifikation wesentlich besser verfolgen als in Schnitten 
durch den Insektenkörper, denn wie wir hier sehen, ist der Wuchs der 
Empusa-Arten in der Kultur ausgebreiteter, viel diffuser und beschränkt 
sich mehr auf eine Ebene. Auch verlaufen die einzelnen Hyphen des 


Mycels mehr geradlinig gestreckt und zeigen unter sich keine so starke 


Planta, Bd. 35. 10a 

















Ge. SCHWEIZER: 





148 


Verflechtung, da sie sich in der Kultur ungehindert ausbreiten können. 
In Abb. 15a sehen wir von Empusa muscae aus einer Plattenkultur 
zur Zeit der Konidienbildung fast querwandlose, verzweigte, großkernige 
Hyphen von ziemlich geradlinigem Wuchs und zylindrischer Form. 





Abb. 16au.b. Empusa muscae COHN. a M nn | in der Kultur. Vertikal- 

schnitt durch eine Plattenkultur. Photographie. Färbung nach SCHWEIZER (49). b Junge 

Azygosporen aus einer Plattenkultur stärker er Photographie. Färbung nach 
SCHWEIZER 


Nach dem Abschleudern der Konidien verlieren die Hyphen ihre Tur- 
geszenz und schrumpfen, sich mehr oder weniger um die eigene Achse 
drehend und das Plasma mit sich zurückreißend, zusammen, so daß 
sie zum Teil ein schraubiges Aussehen annehmen (Abb. 15b). Vielfach 
sind die Drehungen so stark, daß dadurch zahlreiche Hyphenabschnitte 
wie abgequetscht oder abgeschnürt erscheinen und durch gestaute, 
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kernreiche Plasmamassen ziemlich stark angeschwollen sind (Abb. 15b). 
An Umfang weiter zunehmend und sich abrundend erfahren diese An- 
schwellungen eine Membranverdickung und bilden wie oben beschrieben 
und wie Abb. 16 zeigt, die kugeligen Azygosporen. Oft sind an den 
Azygosporen, namentlich wenn deren Wandverdickung erst im Ent- 
stehen ist, noch Anhängsel von Hyphenresten zu sehen, die deutliche 
Drehungen aufweisen. Diese sind in Abb. 16b nicht gut zu sehen, 
kommen aber in Abb. 14c besser zum Ausdruck. 

Nach den bisherigen Ergebnissen müssen wir die Empusa-Pilze 
als typische Fettverzehrer bezeichnen. In der Kultur ist der Fett- 
mangel schon äußerlich an dem ganz andersartigen formativen Ver- 
halten zu erkennen, und das Ausbleiben der Fruktifikation ist ein 
untrügliches Zeichen für die Unentbehrlichkeit des Fettes. Näheres 
hierüber im nächsten Abschnitt. 

Zuvor sei noch erwähnt, daß ich in den vielen Jahren, in denen ich 
mich mit der Kultur und der Verfolgung des Entwicklungsganges von 
Empusa muscae befaßte, auch nicht ein einziges Kernteilungsstadium 
entdecken konnte. 


3. Besondere biochemische Beobachtungen während des Verlaufs 
der Kultur. 

Die wiederholten Versuche, Empusa muscae und andere Arten der 
Gattung auf den von SHELDON (50) und RACIBORSKI (34) angegebenen 
Bouillon- und Peptonagarnährböden, aber unter Fettzusatz, zu kulti- 
vieren, schlugen fehl. Ebenso ergebnislos waren die Bemühungen, diese 
Pilze auf mit heißen Wasserdämpfen sterilisierter Fleischwasser- oder 
Fleischsaft-Gelatine zu züchten, selbst wenn ihr nach der Konidien- 
keimung noch Fett zugegeben wurde und die Reaktion des Substrats, 
wie sie zu Beginn der Kultur sein muß, sauer war (py = 5). Die Ko- 
nidien keimen zwar und die Keimschläuche wachsen auch eine Zeit lang 
weiter, doch steht das Wachstum in den meisten Fällen schon ziemlich 
früh still, worauf die Hyphen absterben. In einzelnen Fällen konnte 
ich zwar Empusa muscae auf heiß sterilisierten sauer Fleischsaft- 
gelatine, in der das Fett emulgiert war, bis zu 6 Tagen wachsend er- 
halten, doch wurden hier ebensowenig Konidien gebildet. 

Die Gründe für das Ausbleiben der Fruktifikation auf heiß sterili- 
sierten Nährböden wurden trotz vieler Versuche erst aufgedeckt, nach- 
dem die Kultur der Empusa-Pilze auf kalt sterilisierten Nährböden 
schon gelungen war. Zum Teil sind die Erfahrungen ganz ähnliche, 
wie bei der Kultur von Claviceps purpurea (48) auf kalt sterilisierten 
Nährböden, namentlich in bezug auf den Reaktionsumschlag von sauer 
zu alkalisch, den der Nährboden während der Vegetationsperiode der 
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Empusa-Pilze, und zwar in einem ganz bestimmten Entwicklungs- 
stadium dieser Pilze, erfährt. Die bisher kultivierten und eingangs zum 
Teil erwähnten Empusa-Arten verlangen, abgesehen von der Konidien- 
keimung selbst, die bei Anwesenheit von etwas Feuchtigkeit überall 
vor sich geht, im Anfangsstadium ihrer Entwicklung sauer reagierende 
Nährböden (p, = 5). Diese Bedingungen sind hier durch die Ver- 
wendung von Fleischsaftgelatinenährböden ohne weiteres erfüllt. Um 
die Reaktionsumschläge besser beobachten zu können, wurden die 
genannten Nährböden vor der Kaltsterilisation mit Lakmus versetzt, 
nachdem in Kontrollversuchen das Wachstum sich durch Lakmus in 
keiner Weise beeinträchtigt erwiesen hatte. Die Konidien keimen im 
allgemeinen sofort, spätestens aber 2—3 Stunden nach der Aussaat und 
die Keimschläuche wachsen bis zur Erreichung des auf den Nährboden 
in einiger Entfernung von der Impfstelle (etwa 4—5 cm) aufgetragenen 
Fettes außerordentlich rasch. 

Schon bevor die ersten Keimschläuche mit dem Fett in Berührung 
getreten sind, ist im Bereich der Hyphenspitzen eine leichte Verfärbung 
des Nährbodens zu beobachten. Mit dem Weiterwachsen der Keim- 
schläuche, lebhafter Verzweigung und dem Eindringen derselben in 
das Fett, dehnt sich diese Verfärbung des Nährbodens immer mehr aus 
und geht allmählich an der Fettstelle und in deren Umkreis von rot 
in blau über. Zur Zeit der Tröpfchenausscheidung durch den Pilz, also 
vor dem Zerfall seines Mycel in Einzelzellen ist die Blaufärbung im 
Fettbereich des Nährbodens am intensivsten, mithin der Alkalitätsgrad 
am stärksten. Die Reaktion der trépfchenférmigen Ausscheidungen, 
welche auf dem Nährsubstrat zu größeren Tropfen zusammenfließen, 
ist ebenfalls alkalisch. Der p,,-Wert schwankt zwischen 7,5 und 8,5. 
Sobald der Umschlag von sauer zu alkalisch einsetzt und das Empusa- 
Mycel die Fettstelle zu durchwuchern beginnt, sind auch am Fett selbst 
Veränderungen festzustellen, indem es sich ziemlich rasch aufhellt und 
vom Pilz resorbiert wird. Bei Verwendung des rein weißen Unschlitt 
ist diese Aufhellung besonders deutlich zu sehen. Der Reaktions- 
umschlag, die Tröpfchenausscheidung durch den Pilz, sowie die Auf- 
hellung des Fettes, das dabei seine Konsistenz ändert, indem es ver- 
flüssigt und fadenziehend wird, sind Vorgänge, die allein schon auf eine 
ganz besonders rege enzymatische Tätigkeit hinweisen, welche mit der 
Fettresorption durch den Pilz im Zusammenhang stehen muß, und es 
fällt nicht schwer, den Nachweis dafür zu erbringen, daß das Fett, 
bevor es vom Pilz resorbiert wird, eine Spaltung in seine Komponenten 
Fettsäuren und Glyzerin erfährt. Die Empusa-Pilze sind also nicht 
nur Fettverzehrer, sondern auch typische Fettspalter. Der Beginn der 
Fetthydrolyse ist äußerlich schon an der Aufhellung und der Ver- 
flüssigung des auf den Nährboden gegebenen Unschlitts zu erkennen. 
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Auf Fettsäure selbst kann geprüft werden, indem man dem Nährboden 
mittels einer Platinöse etwas Fett entnimmt und dieses auf einem 
Objektträger mit eingeschliffener Vertiefung in absolutem Alkohol löst. 
Hat die Fettspaltung schon eingesetzt, so scheidet sich nach dem Ver- 
dunsten des Alkohols die Fettsäure in feinen Nadeln aus. Die Esterase- 
oder Lipase-Wirkung kann in der Weise gezeigt werden, daß man ein 
wenig Rindertalg zu sehr schwach alkalischem Nähragar bringt, dann 
den Agar erwärmt und kräftig durchschüttelt, damit das geschmolzene 
Fett sich in feinen Tröpfchen verteilt. Man gießt die noch warme 
Emulsion sofort in kleine PETkı-Schälchen von etwa 5em Durchmesser 
aus. Nun nimmt man mit einer frisch in der Flamme ausgezogenen 
Glaskapillare ein Tröpfchen des zur Zeit der Fettspaltung in der Kultur 
erscheinenden, flüssigen, lipasereichen Pilzexsudats auf und zieht mit 
der Kapillare auf dem erstarrten Agar einen Strich. Nach einiger Zeit 
bemerkt man dann in der Nachbarschaft des Strichs, daß eine Auf- 
hellung durch Auflösung des Fettes eingetreten ist. Der Lipasenachweis 
kann auch so erbracht werden, daß man, nachdem die Tröpfchen- 
ausscheidung des Pilzes in der Kultur eingesetzt hat, ein Stückchen 
Nährboden samt Pilzmycel aus der Fettregion herausschneidet und 
mit wenig Wasser in einer kleinen Reibschale zu einem dünnen Brei 
verreibt. Man filtriert durch ein kleines Filterchen, setzt das Filtrat 
(etwa 2—3 ccm) zu einer Fettemulsion und beobachtet mit Phenol- 
phthalein als Indikator die Freisetzung der Säure aus dem Fett. Die 
Emulgierung des letzteren kann man durch Zusatz einer kleinen Menge 
eingedickter Ochsengalle (Fel tauri depurat. inspissat.), erleichtern und 
gleichzeitig trägt die Galle zur Aktivierung der lipolytischen Enzyme in 
alkalischem Milieu bei. 

Es wird etwa wie folgt verfahren: 20,0 com H,O von 40°C , etwa 0,1 g Fel tauri 
und 2,0 g Rindertalg werden in einem ERLENMEYER-Kölbchen bis zur Emulgierung 
kräftig geschüttelt und alsdann unter Umschwenken obiges aus der Verreibung 
resultierendes Filtrat zugesetzt. Man verschließt mit einem Wattestopfen und 
läßt bei etwa 37—39° C stehen. Verwendet man wie im vorliegenden Fall für die 
Herstellung der Emulsion Fette, die wasserunlösliche Fettsäuren enthalten, so 
muß vor der Titration das gleiche Volumen Alkohol (96%ig) zugesetzt werden. 
damit sich die Fettsäuren lösen. Der Alkoholzusatz verhindert übrigens zugleich 
Titrationsfehler, die durch hydrolytische Dissoziation entstehen können. Wenn 
man in einer Empusa-Kultur die Zeit des Reaktionsumschlags von sauer zu alka- 
lisch als Beginn der Fetthydrolyse ansieht, so liegt der optimale pp5-Wert für diese 
bei 8—8,5. Das vom Pilz ausgeschiedene lipolytische, sehr aktive, tröpfehenförmige 
Sekret zeigt dieselbe Wasserstoffionenkonzentration. Bei der Prüfung auf die 
lipolytischen Enzymwirkungen außerhalb der Pilzkultur, sowohl nach den eben 
angeführten, oberflächlichen Arbeitsmethoden, als auch nach genaueren für vor- 
liegende Zwecke etwas abgeänderten Methoden, wie z. B. nach der titrimetrischen 
Methode mit ausgleichender Aktivierung von WILLSTÄTTER, WALDSCHMIDT-LEITZ, 
MEMMEN und anderen (36) liegt der optimale pn-Wert für die Fetthydrolyse bei 
7,—7,6. Diese Angaben besagen zwar nicht viel, denn es ist zu bedenken, daß 
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wir hier in beiden Fällen, selbst wenn wir bei der Versuchsanstellung außerhalb 
der Kultur von der Tröpfchenausscheidung des Pilzes ausgehen, nicht reine Enzym- 
lösungen, sondern solche mit Beimengungen des Nährbodens und natürliche 
Begleitstoffe vor uns haben, die das py-Optimum wesentlich verändern können. 
Es ist auch bekannt, daß Lipasen in ihrer Wirkung sehr von solchen Einflüssen 
abhängen. Z. B. hemmen neben Kalk und gallensauren Salzen besonders Eiweiß- 
stoffe, welche hier im Nährboden reichlich vorhanden sind, die Fettspaltung im 
saueren, fördern sie dagegen im alkalischen Gebiet, wodurch eben das p}-Optimum 
stark nach der alkalischen Seite hin verschoben, d. h. die Hemmung im alkalischen 
schwächer wird. Es ist daher sehr leicht möglich, daß das Aziditätsoptimum der 
lipolytischen Reaktionen im wer noch mehr dem Neutralpunkt zugewandt ist. 
Soweit den vorliegenden Beobach i demnach überhaupt Wert bei- 
zumessen ist, besagen sie vielleicht doch, ‚daß das Optimum für die Wirksamkeit 
der lipolytischen Enzyme von Empusa muscae im alkalischen p;,-Bereich liegen 
muß, namentlich wenn wir noch die Ergebnisse der Parallelversuche mit Rizinus- 
und Sojalipase in Betracht ziehen. Obwohl die Wirkung der Phytolipasen höherer 
Pflanzen durch Aktivatoren, wie z. B. Eiweißstoffe, die hier in Frage kommen, 
nicht beeinflußt werden soll, so wurde den Reaktionsgemischen jeweils doch etwas 
zerriebener Fleischsaftgelatinenährboden zugegeben. In allen diesen Fettemulsions- 
gemischen, auch in denen ohne Nährbodenzusatz, wirkte ungereinigte Soja- und 
Rizinuslipase optimal bei 5—6 py. Im alkalischen py-Bereich war überhaupt 
keine Fetthydrolyse festzustellen. 

In der Kultur kann die Fettspaltung verhindert werden, indem man 
den Nährboden, sobald die Keimschläuche mit der Fettstelle in Be- 
rührung zu treten beginnen, also der Reaktionsumschlag von sauer zu 
alkalisch einsetzt, wieder ansäuert. Man kann diese Prozedur 2—3mal 
wiederholen, was am besten durch Auflegen eines Kristalls Zitronen- 
oder Weinsäure auf den Nährboden bewerkstelligt wird. Durch das 
Ansäuern wird die Bildung von Verzweigungen bei den Keimschläuchen 
hauptsächlich um den Rand der Fettstelle herum so gesteigert, daß 
das Mycel stark verfilzt und dichte Polster bildet. In diesem Ver- 
filzungszustand sezerniert dann der Pilz so stark, daß die schwach 
gelblichen, trépfchenférmigen Ausscheidungen binnen kurzer Zeit zu 
großen Tropfen zusammenfließen und so die ganze Fettschicht und 
deren Umgebung einheitlich unter Flüssigkeit gesetzt wird. Mit der 
Verschiebung des anfänglichen p,,-Wertes von 7,0—7,5 bis 8,0—8,5 
steigert das Sekret seine lipolytische Wirkung bis zum Optimum und 
spaltet, wie kinetische Messungen außerhalb der Kultur zeigen, gegen- 
über den Lipasen höherer Pflanzen, bei denen es umgekehrt ist, niedere 
Ester schneller als Neutralfette. Hinzu kommt noch, daß die lipo- 
lytischen Fermente des Empusa-Sekrets durch gallensaure und Kalk- 
salze im alkalischen Gebiet eine besonders starke Aktivierung erfahren, 
wie wir sie von der Pankreaslipase kennen. Wenn man nicht gerade 
auf reine tierische Lipasen extrapoliert, deren p,,-Optimum bei 5 liegt, 
sondern hier wegen der Begleitstoffe eine Verschiebung der optimalen 
Wirkung in den alkalischen Bereich berücksichtigt, so kann man 
sagen, daß die lipolytischen Fermente von Empusa wie diejenigen der 
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Bakterien und Schimmelpilze den Typus der Zoolipasen zeigen. : Mit 
der fortschreitenden Fettspaltung und der Resorption der in diffusible 
Form gebrachten Fettsäuren verändert sich der p,,-Wert des Substrats 
in der Kultur zusehends und durchschreitet schon ziemlich früh den 
Neutralpunkt, so daß am Ende der Reaktion ein p,,-Wert von 5—5,5 
festzustellen ist und der Nährboden somit wieder wie bei der Anlage 
der Kultur sauer reagiert. 

Die Unterdrückung der Fettspaltung und mithin auch die Fett- 
resorption durch den Pilz ist gleichbedeutend mit der Verhinderung 
der Konidienbildung, welcher, wie bereits bemerkt, ein Zerfall des 
Mycels in seine Einzelzellen, Hyphenkörper genannt, vorangehen muß. 
Der Eintritt der Konidienbildung kann auf Wochen hinaus verzögert 
werden, wenn der Nährboden vor der Beimpfung bzw. bei der Her- 
stellung mit einem Phosphat- oder Zitratgemisch (p,, = 4,8) gepuffert 
wird. Wir haben es somit in der Hand, die Fettspaltung und die mit 
dieser zusammenhängende Konidienbildung zu regeln, was für die 
Praxis von Wichtigkeit ist. Tritt auf solchen Nährböden die Fett- 
spaltung auch nach längerer Zeit nicht ein, so ist es notwendig, die 
Pilzlipasen zu aktivieren, indem man den Säuregrad des Nährbodens 
durch Auflegen eines mit Alkohol desinfizierten Stückchens Kreide 
oder eines Kristalls Natriumkarbonat herabdrückt, bzw. das Nähr- 
substrat schwach alkalisch macht. Unter Umständen können noch 
geringe Mengen eines gallensauren Salzes zugegeben werden. In solchen 
Fällen verläuft dann die Lipolyse fast sprunghaft. Nach der Resorption 
des dargereichten und lipolytisch gespaltenen Nahrungsfetts tritt all- 
mählich die Fragmentierung des dichten Pilzmycels in Einzelzellen 
(Hyphenkörper) ein, in welchen massenhaft Fettkügelchen (in Abb. 12 
schwarz gefärbt) vorzufinden sind, so daß ein Übergang eines großen 
Teils des Fettes in Kohlehydrate wie bei höheren Pflanzen nicht ange- 
nommen werden kann, sondern daß das resorbierende Fett ähnlich wie 
nach der Resorption durch den Darm, in den Lymphbahnen als solches 
wieder reichlich erscheint. 


Wachsarten werden von Empusa muscaz nicht angegriffen. Bienen- und 
Carnauba-Wachs z.B. wirken anscheinend besonders auf die Konidienkeimung 
hemmend, und es scheint, daß gerade wachsproduzierende Hymenopteren von 
Empusa muscae überhaupt nicht befallen werden können. Infektionsversuche bei 
Bienen und Wespen blieben alle erfolglos. Mit Wollfett (Adeps lanae anhydric. 
D.A.B. VI) nimmt Empusa muscae nur notweise vorlieb und spaltet nur einen 
Teil desselben. Nach unseren Versuchsergebnissen werden hier nur die Fettsäure- 
cholesterin- und isocholesterinester gespalten und resorbiert (Fettkügelchen in 
den Hyphenkörpern), denn der übrigbleibende Teil des Wollfettes zeigt im Gegen- 
satz zur ursprünglichen Probe die LIEBERMANNsche Cholestronreaktion, welche 
dem Cholesterin zukommt, nicht mehr. 


Die aus dem Mycel durch Zerfall nach der Fettresorption entstan- 
denen Hyphenkörper aus Fliegen zu isolieren, ist technisch sehr schwierig. 
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Hingegen lasse 1 sie sich aus Kulturen zu gegebener Zeit mit einer Platin- 
nadel leicht steril entnehmen, und es künnen folgende Beobachtungen 
gemacht werden: Auf einem blanken Objektträger in eine feuchte 
Kammer gebracht treiben die Hyphenkörper nach kurzer Zeit jeweils 
nur einen sich selten verzweigenden, unseptierten Keimschlauch, dessen 
Ende sich zum Konidienträger verdickt und eine Konidie abschnürt. 
Auf sauer reagierender, kalt sterilisierter Fleischwasser- oder Fleischsaft- 
Gelatine ohneFettzusatz keimen dieHyphenkörper vielfach unter Bildung 
zweier Keimschläuche, die sich nach einer gewissen Zeit, ohne Querwände 
zu bilden, mehrfach verzweigen und am Ende jeder Verzweigung eine 
Konidie abschnüren (s. Abb. 13), was meines Erachtens den größeren 
Nährstoffmengen zu danken ist, wie überhaupt der Wuchs sämtlicher 
Empusa-Pilze in der Kultur unter solchen Bedingungen viel üppiger 
ist (s. Abb 9 und 10). Werden die Hyphenkörper auf Fleischwasser- 
oder Fleischsaft-Nährböden geimpft, die an einer Stelle mit Fett ver- 
sehen sind, so kommt es zu keiner direkten Konidienbildung, sondern 
die Hyphenkörper fungieren dann als Konidien, insofern der Ent- 
wicklungsgang des Pilzes über die Hyphenfragmentation hinweg bis 
wiederum zur Konidienbildung von neuem verläuft, wie wenn Konidien 
ausgesät worden wären. Schon nach zweimaliger Wiederholung dieser 
Prozedur mit ein und demselben Individium bleibt aber die Konidien- 
bildung der nun prall mit Fett angefüllten Hyphenkörper aus. Im 
allgemeinen hemmen, auch wenn man bei der Kultur von den Konidien 
ausgeht, zu große Fettgaben die normale Weiterentwicklung der Empusa- 
Pilze, vermutlich weil dadurch die langwierige Spaltung und namentlich 
die Resorption des Fettes zeitlich andere Stoffwechselreaktionen in den 
Hintergrund drängen. Vielleicht sind aber auch die Gründe mehr auf 
physikalischem Gebiet zu suchen, denn die Hyphenkörper sind fast 
bis zum Platzen prall angefüllt, so daß Veränderungen der Oberflächen- 
spannung in ihnen im Spiel sein könnten. Es muß offenbar irgendwie 
erst wieder ein Mangel an Fett eintreten bzw. dessen weitere Zufuhr 
aufhören, um den Zerfall der Pilzhyphen in Hyphenkörper zu ver- 
anlassen, ähnlich wie die Azygosporen als Nebenfruktifikation erst ent- 
stehen, wenn durch Resorption der gesamten Nährstoffe Nahrungs- 
mangel eintritt. Nach eben Gesagtem ist es also zwecklos, die Nähr- 
böden mit größeren Mengen Fett zu versehen oder etwa das Fett im 
Nährboden zu suspensieren, weil dadurch nur die Konidienbildung ver- 
zögert wird, oder bei einer Luxuskonsumtion von Fett überhaupt keine 
Fruktifikation, weder Konidien- noch Azygosporenbildung, eintritt. 
Wie aus dem ersten Abschnitt zu ersehen ist, läßt sich die Azygo- 
sporenbildung in der Kultur besser verfolgen als im Wirt. Allerdings 
werden dadurch unsere biologischen Kenntnisse, namentlich über die 
Keimung der Azygosporen nicht wesentlich erweitert. Im allgemeinen 
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keimen die aus Reinkulturen stammenden Azygosporen und Zygo- 
sporen aller Empusa-Arten überhaupt nicht ohne weiteres, es sei denn, 
daß Bedingungen geschaffen werden, die denjenigen bei der Keimung 
in der freien Natur entsprechen. Ebenso bleibt die Keimung der Azygo- 
sporen aus, wenn sie aus eingetrockneten, im Spätherbst von Fenster- 
scheiben oder Gardinen in Wohnräumen und Küchen, sowie von den 
Wänden und Decken in Stallungen abgenommenen Fliegenleichen 
stammen, die meistens von dem bekannten, weißen Hof der abge- 
schleuderten Konidienmasse umgeben waren. Daher rührten schon die 
ersten Schwierigkeiten, in Gefangenschaft gehaltene Fliegen anstatt mit 
frisch abgeschleuderten Konidien oder mit Azygosporen zu infizieren, 
was bei Anwendung von bis zu 4 Tage altem Konidienmaterial ohne 
weiteres gelang. Erhöhte Temperaturen, sowie die nötige Feuchtigkeit 
brachten ebensowenig direkt derartiges Azygosporenmaterial zur 
Keimung wie Temperaturen unter 0°C, und so wollte es eigentlich 
erst der Zufall, daß bei Versuchen mit ganz anderen Zielen zum ersten- 
mal eine Azygosporenkeimung von Empusa muscae beobachtet werden 
konnte. Es sollte nämlich festgestellt werden, ob die Azygosporen bei 
der Fäulnis der Fliegenleiche mit dieser zugrunde gehen. Da letzteres 
nicht der Fall war, sondern die Azygosporen nur eine starke Quellung 
ihrer an sich schon verdickten Membran zeigten und schließlich auf 
geeigneten Nährböden inmitten der unwillkürlich mit übertragenen 
Bakterienmassen zur Keimung kamen, war der erste Einblick in die 
Keimungsbedingungen gewonnen. In der freien Natur müssen die 
Azygosporen nach der Winterruhe erst beim Zerfall der Fliegenleichen 
durch Fäulnis in Freiheit gesetzt werden, ehe sie wieder zur Übertragung 
auf lebende Fliegen dienen können. Die Azygosporen aus in geschlossenen 
Räumen gesammelten und an Empusa verendeten, schon lufttrocken 
gewordenen und in verrottende Komposterde unter Glas verwesten 
Fliegen keimten, auf kalt sterilisierte Fleischwassergelatine mit Fett- 
zusatz übergeimpft, fast vollzählig aus, desgleichen auch auf lebenden 
Fliegen. Die aus den Azygosporen auf Gelatinenährböden resultierenden 
Rohkulturen können eventuell zu Reinkulturen führen, da die Keim- 
schläuche der Azygosporen bedeutend rascher wachsen als sich die 
Kolonien der in diesem Fall unvermeidlich mit übergeimpften Fäulnis- 
bakterien zunächst um die Impfstelle verbreiten, zumal diese auf den 
sauer reagierenden Fleischwassergelatinenährböden anfänglich noch 
erheblich in ihrem Wachstum gehemmt werden. Die weitere Entwicklung 
des Pilzes aus den Azygosporen ist dieselbe wie die aus den Konidien 
und bedarf daher keiner Erörterung mehr. 

Vergleicht man die Azygosporen aus toten unzersetzten Fliegen und 
diejenigen aus Reinkulturen von Empusa muscae mit solchen, welche 
nach der Fäulnis des sie bergenden Fliegenkörpers zurückbleiben, so 
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findet man, daB die Membran letzterer sowohl eine strukturelle als 
auch chemische Veränderung erfahren hat. Die Azygosporenmembranen 
sind sehr stark gequollen, gallertig und etwas klebrig, so daB die Sporen 
leicht an jedem Gegenstand hängen bleiben. Mikroskopisch in Wasser 
betrachtet zeigt die gelblich gefärbte, durchsichtige Membransubstanz 
bei homogener Beschaffenheit ein sehr starkes Lichtbrechungsvermögen. 
Infolge ihrer außerordentlich starken Elastizität lassen sich die Azygo- 
sporen unter dem Deckglas nur sehr schwer quetschen und ihre Ober- 
fläche erscheint undeutlich begrenzt. Während der Sporeninhalt Anilin- 
farbstoffe stark speichert, vermag dies die zäh gallertige Membran 
nur in geringem Maße. Bemerkenswert ist auch, daß die viskose 
Azygosporenwandung schwer Wasser abgibt. Auf Objektträgern im 
Exsikkator über H,SO, oder CaO wird sie nur sehr langsam trocken, um, 
an die Luft gebracht, unter Aufquellen in kurzer Zeit wieder klebrig 
und gummiartig elastisch zu werden Dies zeigen die Azygosporen, 
ohne an einem natürlichen Fäulnisprozeß teilgenommen zu haben, nicht 
und keimen auch nicht. Ihre schon von Anfang an verdickte Membran 
quillt selbst nach wochenlangem Aufenthalt in destilliertem Wasser 
wenig mehr auf, wird nie gallertig zäh, sondern ist im Gegenteil etwas 
spröde, fast farblos und platzt auf dem Objektträger sofort auf Druck 
mit dem Deckglas deutlich hörbar auf. Ebensowenig zeigt die normale 
Azygosporenmembran die erwähnte Lichtbrechung und ist auch nicht 
hygroskopisch. 

Chemisch betrachtet treten die Veränderungen, welche die Azygo- 
sporen bzw.- deren Membranen während ihrer Ruhezeit durch Zer- 
setzungen in der freien Natur bis zum Zerfall ihres Wirts erfahren, noch 
viel deutlicher hervor, indem hier das Chitin als bei den Zmpusa-Arten 
überwiegender Bestandteil der Zellgerüstsubstanz größtenteils nur noch 
in modifiziertem Zustand nachweisbar ist!. Die Bakterien bewirken 
eine hydrolytische Spaltung des Chitins, und zwar eine Entazetylierung, 
wie wir sie bei der sehr großen Widerstandsfähigkeit dieses Stoffes 
gegenüber Reagenzien im Laboratorium ohne Mikrobentätigkeit bis 
jetzt nur mit stärksten Mineralsäuren oder Ätzalkalien, zum Teil unter 
Anwendung von Temperaturen bis zu 180°C und mehr nachzuahmen 
vermögen. Den Abbau des Chitins der Insekten, Krustazeen und vieler 
Pilze durch besondere Bakterien kennen wir aus der freien Natur, doch 
ist noch kein Ferment (Chitinase), das chitinlösend wirkt, isoliert 
worden. Daher sind wir auch über das ,,Wie‘‘ des bakteriellen Wieder- 
abbaus des Chitins im Stoffkreislauf der Natur noch nicht genügend 
unterrichtet. Vielleicht regen unsere Untersuchungsergebnisse und 

1 Über Chitin als Membranstoff bei Pilzen und Bakterien vgl. bei F. v. Werr- 


STEIN (57), WissELINGH (60), VIEHHÖVER (53), HEGLER (20), KoxL (24), WESTER 
56), Kier (22). 
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-methoden dazu an, diese Frage zu bearbeiten, die eines eingehenden 
Studiums wert ist, wenn auch unsere Kenntnisse über die Konstitution 
und Konfiguration des wohl am längsten bekannten Zuckeramins, des 
Chitins selbst im Gegensatz zu seinen Spaltprodukten (Bausteinen) noch 
sehr unvollkommen sind. Die Chitinspaltung dürfte sicherlich auch in 
verschiedenen Phasen und diese wieder bei verschiedener Reaktion, 
anfangs in alkalischem und später in sauerem Milieu verlaufen, bis die 
endgültigen Spaltprodukte entstanden sind. 

Die Zusammensetzung des Chitins (Acetylglucosamin) wird ver- 
schieden angegeben, C,H3N;0, (nach Araxı); C„HzN,O, (nach 
IVOINE) ; [C3aH,,N,O,,]'z (nachBracn), doch bestätigen alleArbeiten über 
die Chitinhydrolyse (7, 9, 10, 15, 54, 59, 60), daß die Hauptspaltprodukte 
immer ein und dieselben sind, ganz gleich ob die Objekte von Pflanzen 
ode: Tieren stammen. Geringe Mengen Ameisensäure, Buttersäure und 
Milchsäure, die gelegentlich beobachtet werden können, sind als sekun- 
däre Zersetzungsprodukte anzusehen. So geht Chitin beim Erhitzen auf 
110—185° C mit konzentrierter Kalilauge oder schmelzendem Ätzkali in 
Chitosan, eine Verbindung, welche dem Chitin noch sehr nahesteht, über: 

CysHyoNz012 + 2H,0 = CH N300 + 2 (CH,COOH) 


Chitin Chitosan Essigsäure 
(nach ARAKI) 


Das Chitosan spaltet sich beim Erhitzen mit Salzsäure in Glucosamin 
und Essigsäure weiter auf: 


1. Cia N30 0 + 4H,0 = 20,H,,NO, + 2 (CH,COOH) 
Chitosan Glucosamin Essigsäure 

2. CisHsoN20e + 4 H,0 = 2C,H,,NO, + 3 (CH,COOH) 
Chitin Glucosamin Essigsäure 


(nach ARAKI) 

Wir können nun die interessante Beobachtung machen, daß die 
Wandungen der Azygosporen von Empusa muscae während der natür- 
lichen Zersetzung ihres Wirts (des Fliegenkörpers) im Freien dieselben 
chemischen Veränderungen erfahren wie Chitinsubstanzen bei der al- 
kalischen Spaltung im Laboratorium (siehe oben), und es sind hiemit 
auch die Hauptspaltprodukte in beiden Fällen — Chitosan und Essig- 
säure — dieselben, von welchen sich ersteres schon mikrochemisch 
besonders leicht nachweisen läßt und zudem mit bestimmten Reagenzien 
viel intensivere Färbungen gibt als das Chitin selbst. In der nachfolgen- 
den Tabelle 1 sind die hier zweckmäßigsten Reaktionen auf Chitosan 
(7, 37, 56, 60, 61), welche ohne weiteres auf Objektträgern vorgenommen 
werden können, zusammengestellt. Die Unterschiede zwischen der 
normalen Chitinmembran der Azygosporen und derjenigen, bei welcher 
das Chitin schon bis zum Chitosan und Essigsäure zerlegt ist, treten 
um so deutlicher hervor, da in der Tabelle beide Objekte unter Ein- 
wirkung derselben Reagenzien einander gegenüber gestellt sind. Schon 
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mit dem Nachweis des Chitosans allein ist gleichzeitig sowohl der 
Beweis für ursprünglich in der Membran vorhandenes Chitin, als auch 
für dessen Spaltprodukt erbracht. 


Tabelle 1. Nachweis der bakteriellen Chitinspaltung bzw. Chitosanbildung 


in den Azygospor 





branen von Empusa muscae CoHn. 





Normale Azygo- 
sporemembran. 
Chitinnachweis 





Reagenzien 





Durch den Zersetzungsprozeß 
veränderte Azygosporenmembran. 
Chitosannachweis 





Ohne Einwirkung 
auf Chitinmembran 


Ohne Einwirkung 
auf Chitinmembran 


Ohne Einwirkung 
auf Chitinmembran 


Ohne Einwirkung 
auf Chitinmembran 


Ohne Einwirkung 
auf Chitinmembran 


Keine Färbung der 
Chitinmembran 


Chitinmembran 
braun 


Chitinmembran 
schwach rot 


Chitinmembran 
schwach schmutzig 
braun 


Erhitzen der 
Azygosporen 20 bis 
30 Min. auf 110°C.: 

Überführung des 
Chitins in Chitosan. 
(Nachweis rechte 
Spalte in der Tabelle) 


< HNO, 50 %ig > 


< H,SO, 50% ig > 


< HCl 3%ig > 


< CH,COOH 2%ig > 


< HNO, > 


+ H,SO, 10%ig > 
+ Spur Jod 


< Jodjodkalilösung — 


verdünnt 


Jodjodkalilösung 


<— verdünnt BR 


+ Chlorzinkjod 
< Brom > 


Nach vorsichtigem Erwärmen der 

Azygosporen unter dem Deck- 
glas bis zum Kochen und lang- 
samem Erkalten: 
Bildung sphirischer Kristalle von 
Chitosannitrat. (Kristalle färben 
sich nach Auswaschen der HNO, 
mit Kongorot, Säurefuchsin und 
Pikrinsäure) 


In analoger Weise wie HNO, an- 
gewandt: 
Bildung von Chitosansuljat- 
sphäriten 

Chitosanmembran wird aufgelöst 


Chitosanmembran wird aufgelöst 


Azygosporen in KNO,-Lösung und 
verdünnte H,SO, zugefügt: 
Chitosanmembran wird in der 
entstehenden HNO, unter Gas- 
entwicklung aufgelöst (ob Bil- 
dung von Chitose ?) 


Chitosanmembran intensiv violett 


Chitosanmembran violett. 
(Färbung verschwindet beim 
Auswaschen mit H,O nicht) 


Chitosanmembran rotviolett 


Chitosanmembran scharlachrot. 
Färbung verschwindet beim Er- 
wärmen wie die Jodstärkereak- 
tion 


< KOH-Lösung — Keine Einwirkung auf Chitosan- 


konzentriert 


membran 











Über die Kultur von Empusa muscae Cohn. 159 


Bemerkenswert ist, daB auch die Azygosporen und Zygosporen der übrigen 
Emp und Entomophthora-Arten, soweit sie bis jetzt untersucht wurden, eben- 
falls erst keimfähig werden, wenn sich deren Wandungen in eben besprochener 
Weise wie bei den Dauersporen von Empusa muscae durch bakterielle Zersetzung 
in der freien Natur verändert haben. Diese Feststellungen lieBen es reizvoll er- 
scheinen, die Untersuchungen auch auf die Sporen anderer, besonders höherer 
Pilze, wie z. B. unsere Speisepilze auszudehnen, deren Wandungen auch vor- 
wiegend aus Chitin besteher. Als Untersuchungsobjekte dienten beiläufig Sporen 
von Lepiota-, Russula- und Lactarius-Arten, sowie von Boletus edulis. Die Unter- 
suchungen hierüber sind aber noch lange nicht abgeschlossen, sondern werden 
auf breiterer Basis fortgeführt. Es kann daher vorläufig nur von Teilergebnissen 
die Rede sein, welche hier noch keine Verwertung finden sollen, jedoch schon 
genügen, um die merkwürdigen Keimverhältnisse, die für die Empusa-Dauersporen 
aufgefunden wurden, auch bei den Sporen anderer Familien, namentlich der 
höheren Pilze mit stark überwiegendem Chitingehalt der Zellmembranen an- 
nehmen zu müssen. Sollten sich diese der Keimung von Sporen vorangehenden 
Membranveränderungen für gewisse Tallophytengruppen als spezifisch erweisen, 
so könnte die Keimungsbiologie als Kriterium für verwandtschaftliche Beziehungen 
dienen, ähnlich wie nach Fr. v. WETTSEIN (57) der Membranstoff Chitin je nach 
seinem Vorkommen oder Fehlen Hand in Hand mit morphologisch-anatomischen 
Eigenschaften als systematisches Merkmal verwertet werden kann. Für die Öko- 
logie gewisser Pilzfamilien könnten erweiterte Untersuchungen vielleicht einmal 
Bedeutung gewinnen. 

Nachdem schon die Naturbeobachtungen darauf hinweisen, daß die 
der Keimung vorangehenden chemischen Veränderungen der Chitin- 
membranen von Pilzsporen, wie sie hier speziell für die Dauersporen 
von Empusa-Arten geschildert sind, mit dem bakteriellen Chitinabbau 
beim Stoffkreislauf in der freien Natur im Zusammenhang stehen 
müssen, so bringen insbesondere eingehende Laboratoriumsversuche 
hierüber volle Klarheit. Um zu chitinzerstörenden Mikroben zu ge- 
langen, kann man verschiedentlich verfahren. Auf Erde faulende 
Insekten-, Krabben- und Garnelenleichen, sowie faulende Hutpilze 
sind gute Fundgruben für chitinabbauende Mikroben. Fruchtkörper 
von Hutpilzen sind am geeignetsten, wenn sie schon Fäulniserschei- 
nungen und besonders reichlich Schneckerfraß aufweisen. Die Schnecken- 
fraßstellen zeigen dann häufig Trôpfchenausscheidungen, welche über- 
wiegend chitinverflüssigende Bakterien enthalten. Waldböden bzw. 
Aufschwemmungen davon sind ebenfalls ein günstiges Ausgangs- 
material für elektive Rohkulturen. 


Ein einfaches Verfahren, chitinabbauende Organismen anzureichern, ist 
folgendes: Man gibt in einen kleinen Blumentopf (oberer Durchmesser etwa 8 cm), 
dessen Bodenöffnung mit einem Stückchen Drahtnetz oder einem Porzellan- 
siebchen bedeckt ist, mehrere tote Maikäfer oder Heuschrecken, bedeckt das 
Töpfchen mit einem Stück Ziegelstein oder einer Schieferplatte und gräbt das 
Ganze etwa 20—30 cm tief in einen frisch aufgeworfenen Komposthaufen oder 
im Wald in den Boden ein. Den gleichen Zweck erfüllt ein in kleine Stückchen 
zerschnittener fleischiger Hutpilz samt Strunk eventuell mit Waldboden ver- 
mischt. An Stelle der Insektenleichen und der Hutpilzstückchen kann das Blumen- 
tôpfchen auch mit einem Gemisch aus Walderde und grobkörnig gemahlener 
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Sepiaschülpe (Ossa sepiae) als Chitinmaterial gefüllt werden. Die Verwendung 
von Sepiaschülpe ist insofern vorteilhafter, als hier von Anfang an im wesentlichen 
nur die das Chitin abbauende und nicht wie auf toten Insekten und zerschnittenen 
Pilzfruchtkörpern zuvor auch Eiweiß und Kohlenhydrate zersetzende Mikroben 
sich ansammeln. Obgleich, wie leicht nachzuweisen ist, die bakterielle Chitin- 
spaltung erst eintritt, nachdem die Eiweißstoffe und Zuckerarten durch die typi- 
schen Fäulnis- und Gärungserreger schon abgebaut sind, so schließt die Anwendung 
von Sepiaschülpe für die Isoiierung chitinspaltender Bakterien doch von vorne- 
herein eine Menge unerwünschter Mikroben aus. In allen Fällen werden je nach 
der Jahreszeit nach Verlauf von 1—3 Monaten von kleinen Proben des Topf- 
inhalts (übrig gebliebene Gerüstsubstanz der Insekten, breiig gewordene Pilz- 
masse oder erweichte Sepiaknochenfragmente) in Reagenzgläsern Ausschiitteiungen 
mit sterilem Wasser hergestellt und diese ohne den Bodensatz auf die entsprechen- 
den Nährböden ausgegossen. Besser ist, die A hüttel auf die Nährböden, 
die sich in Prrri-Schalen befinden, aufzusprühen. Als Nährsubstrat eignet sich 
Kieselsäuregallerte mit einem Zusatz von grob pulverisiertem Chitin und 0,5% 
NaCl besonders gut, indem es sich den übrigen aus dem betreffenden faulenden 
und gärenden Milieu stammenden Bakterien (Eiweiß- und Kohlenhydratspalter) 
gegenüber als ziemlich indifferent erweist und nur das Fortkommen der chitin- 
abbauenden Mikroben begünstigt. Um die unerwünschten Mikroben zugunsten 
der chitinzerstörenden Bakterien zu hemmen, empfiehlt es sich, erst den Rein- 
kulturen einige Tropfen einer sterilen Mineralsalzlösung hinzuzufügen, welche in 
100 cem je 0,05g Dikaliumphosphat und Magnesiumsulfat enthält. Einer Ver- 
wendung flüssiger Nährböden, wie sie z. B. BENECKE (1) empfiehlt [s. auch bei 
Küster (25)], steht natürlich nichts im Wege. Bei schon vorhandenen ziemlich 
reinen Kulturen auf Platten sind flüssige Nährböden zum Anlegen von Dauer- 
reinkulturen (Stammkulturen) und diese wieder bei der Keimungsanstellung von 
Dauersporen sogar vorteilhaft. Auf den festen Nährböden erscheinen die gesuchten 
chitinspaltenden Mikroben zuerst unmittelbar um die Chitinstückchen herum als 
weiße Kolonien, welche bei ihrer weiteren Ausdehnung meistens einen blaß rosa- 
farbigen Anflug annehmen, der aber nach einiger Zeit wieder verschwindet. Schon 
nach zweimaliger Umimpfung gelangt man zu Kulturen, welche Organismen wohl 
von verschiedener Form enthalten, jedoch mit der einheitlichen Fähigkeit, Chitin- 
substanzen zu verflüssigen bzw. zu zersetzen. Bei den jeweils angestellten Ver- 
suchen bestanden die Kulturen überwiegend aus sehr dünnen Kurzstäbchen, die 
wohl dem von BENECKE (1) beschriebenen Bacillus chitinivorus nahe stehen. 
Weiterhin trat eine größere plumpe, schwach gebogene Stäbchenform auf. Auch 
findet sich als Chitinspalter meistens eine Actinomycesart vor, die durch ihren 
bis zu 2,0 cm großen, reich verzweigten, aber einzelligen und später zu Stäbchen 
zerfallenden Thallus gekennzeichnet ist. 


Bringt man nun Empusa-Dauersporen mit chitinzerstörenden Mi- 
kroben in vitro zusammen, so erfährt die Chitinmembran der ersteren 
die gleiche chemische Veränderung, wie wenn sie während ihrer Ruhe- 
periode an der bakteriellen Zersetzung ihres Wirts in der freien Natur 
teilgenommen hätten und werden dadurch auch keimfähig. Während 
also die sehr dünnwandigen Konidien ihre Keimfähigkeit nach 3 bis 
5 Tagen verlieren, sonst aber, wie schon betont, unmittelbar nach dem 
Abschleudern selbst an Fensterscheiben ohne weiteres keimen, bedürfen 
die Dauersporen zur Keimung besonderer chemischer Einwirkungen, 
welche von den chitinzersetzenden Mikroorganismen ausgehen. Die von 
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ihnen abgesonderten Enzyme spalten die Chitinsubstanz in der Empusa- 
Dauersporenmembran partiell auf. 

Um Empusa-Dauersporen (Azygo- oder Zygosporen) aus Rein- 
kulturen im Laboratorium zur Keimung zu bringen, benötigt man 
kräftige Kulturen chitinspaltender Bakterien, deren Gewinnung schon 
oben berührt wurde. Von mehreren Arbeitsweisen soll hier nur die eine 
beschrieben werden, zu welcher Bakterienreinkulturen in flüssigem 
Nährmedium Verwendung finden, da sich die von diesen auf die Empusa- 
Dauersporen ausgehende Enzymwirkung am einfachsten zeigen läßt. Als 
Nährflüssigkeit für die Bakterien kann die von BENECKE (1) angegebene 
dienen (s. auch bei E. Küster (25). Es ist jedoch besser, entgegen den 
Vorschriften von BENECKE der Nährlösung das Chitin nicht als grob 
gepulverte, wasserunlösliche Substanz, sondern in kolloidlôslicher Form! 
zuzusetzen. Die Bakterien vermehren sich hier viel rascher. Allerdings 
ist dann die am besten in Reagenzgläsern verteilte Nährflüssigkeit auf 
kaltem Wege zu sterilisieren (46, S. 31). Trotz des in der Nährlösung 
schon vorhandenen, kolloidal gelösten kann man vor der Sterilisation 
in jedes Reagenzglas noch zusätzlich ein stecknadelkopfgroßes Stück- 
chen Chitin (Sepiaschülpe) geben, um später die Bakterientätigkeit bzw. 
die Wirkung der chitinspaltenden Enzyme am allmählichen Schwinden 
des Chitinstückchens kontrollieren zu können, wenn man nicht einen 
besonderen Parallel- (Blind-) Versuch ohne Anwesenheit von Dauer- 
sporen vorzieht. An Stelle der Sepiaknochenpartikel verwende ich in 
Wiirfelchen geschnittenes Fleisch von Pilzhüten (Lepiota-, Boletus- 
Arten usw.). Die Würfelchen werden mit einer schwachen Kochsalz- 
lösung ausgelaugt und nach mehrmaligem Auswaschen in Alkohol 
übergeführt, in dem sie bis zum Gebrauch verbleiben, oder aber wieder 
getrocknet, steril aufbewahrt werden. Die Vermehrung der Bakterien 
in der Nährlösung erkennt man an der leichten, etwa 3—5 Tage nach 
der Beimpfung einsetzenden Trübung letzterer. In dieser Zeit gibt man 
das aus Reinkulturen entnommene Hmpusa-Dauersporenmaterial zu. 
In alten Gelatineplattenkulturen liegen die Dauersporen zum Teil auf, 
vorwiegend aber direkt unter der Nährbodenoberfläche. Man schneidet 
ohne Rücksicht auf das abgestorbene Pilzmycel etwa 2 mm dicke 
quadratische Scheibchen unter sterilen Bedingungen heraus, bringt sie 
in die Reagenzglaskulturen und läßt diese unter öfterem Umschwenken 
bei Zimmertemperatur und gedämpften Licht stehen. Genauer Zeit- 
punkt ist nicht anzugeben, da die Intensität der Bakterienwirkung 
nicht in jeder Kultur die gleiche ist. Eine für die Einwirkung der 
chitinzersetzenden Bakterienenzyme auf die Dauersporen ausreichende 


1 Kolloidales Chitin erhält man durch sehr lange Behandlung von pulverisierten 
Garnelen- oder Krabben-Panzern, sowie gemahlener Sepiaschülpe (Ossa sepiae) 
mit verdünnter Salzsäure ohne Erwärmen. 


Planta Bd. 35. 11 
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bestimmte Zeitspanne läBt sich nicht angeben, doch dient das jeweils 
den Kulturen beigefügte Pilzwürfelchen (Rohchitin) als Anhalt, das 
sich unter starker Quellung allmählich aufkellt und auflôst, oder es 
ist auch die vollständige Auflösung des abgestorbenen verfilzten Pilz- 
überzugs auf den Gelatinenährbödenstückchen als gutes Kriterium 
für die Beendigung der Chitinspaltung verwendbar, wobei die Gelatine- 
scheibchen noch zerfallen, da das sie durchziehende tote Mycel ebenfalls 
durch die Enzyme herausgelöst wird. Der Vorgang erfordert 15 bis 
25 Tage, und in den Reagenzglaskulturen ist makroskopisch ein geringer, 
stark lichtbrechender Bodensatz von gequollener Gelatine zu sehen, 
der zu unterst äußerst feinflockig und milchig getrübt erscheint. Dort 
sind auch die Empusa-Dauersporen vorzufinden, die allerdings unter 
chemischer Veränderung ihrer Membran der Bakterienenzymwirkung 
standgehalten haben, während der übrige abgestorbene Teil des Empusa- 
Thallus sowie das beigegebene Pilzwürfelchen bis auf einen detritus- 
artigen Rest gelöst ist. Die Membranen der Dauersporen sind dann 
ebenso wie nach dem Faulen des Fliegenkörpers in der freien Natur, 
stark gequollen, klebrig und gummiartig elastisch und ergeben auch 
keine Chitinreaktion mehr, hingegen fallen sämtliche Reaktionen auf 
Chitosan unmittelbar positiv aus. Mit der Umwandlung des Membran- 
chitins zu Chitosan haben die Dauersporen, nachdem sie zuvor wieder 
lufttrocken geworden sind, ihre Keimfähigkeit erlangt. Trocken auf 
geeignete Nährböden gebracht, auf deren Oberfläche an einer Stelle 
etwas Fett (Rindertalg) aufgetragen ist, keimen die Dauersporen 
meistens schon nach Verlauf einiger Stunden, ebenso auf lebenden 
Fliegen. Läßt man die Azygosporen oder Zygosporen in diesem Zustand 
an der Luft eintrocknen, was übrigens, da die Sporenmembran sehr 
hygroskopisch ist, sehr langsam und unvollständig vor sich geht, so 
bewahren sie trotzdem lange Zeit (bis über 1 Jahr) ihre Keimfähigkeit. 

Außer der Chitosanbildung zeigen die Dauersporen als Folge des 
Bakterieneinflusses noch andere, wenn auch nicht so auffällige aber 
interessante chemische Merkmale, die vorher ebenfalls nicht nach- 
zuweisen sind, und die ich hier erwähne, weil sie vielleicht für weitere 
Untersuchungen über die bakterielle Chitinspaltung von Bedeutung 
sein können. 

Bringt man Dauersporen nach der Bakterieneinwirkung in vitro, 
oder nach der Zersetzung ihres Wirts in kalte verdünnte Salz- oder 
Schwefelsäure (D.A.B. VI) oder verdünnte Alkalien, so verlieren ihre 
Wandungen sofort die gallertige Beschaffenheit. Dabei wird das Chitosan 
in der Membran nicht aufgelöst, da es in dieser Säure auch höherer 
Konzentration als in der Tabelle angegeben, sowie in Alkalien unlöslich 
ist. Der Viskositätsverlust hierbei läßt auf die Einlagerung von Mueinen 
(Glucoproteinen) in den Membranen schließen. Auf Eiweißreagenzien 
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spricht die Dauersporenmembran, mit Ausnahme der Mittonschen 
Probe, nicht an, die aber auch nur schwach ausfällt. Orcin-Salzsäure- 
reaktion auf Schleime ist negativ. Läßt man bei der Behandlung der 
Dauersporen mit verdünnter Salzsäure (D.A.B. VI) diese auf dem 
Objektträger etwas verdunsten (nicht eintrocknen!), so scheiden sich 
um die Membran herum kleine, monoklin-sphenoidische Kristalle von 
salzsaurem Glykosamin (Chitosamin) C,;H,,NO, + HCl aus. Erhitzt 
man die Dauersporen auf einem hohl geschliffenen Objektträger mit 
Methylalkohol, so findet nach dem Erkalten des Alkohols ebenfalls 
geringe Kristallbildung, doch in Form von feinen Nadeln statt. Die- 
selben Kristallformen wurden beim Kontrollversuch mit reinen Glykos- 
aminlösungen erhalten. Glykosamin reduziert neutrale und alkalische 
Schwermetallsalzlösungen, auch FExzINGsche Lösung, schon in der 
Kälte. Legt man Dauersporen direkt nach der Enzymbehandlung in 
schwache Schwermetallsalzlösungen, so beobachtet man an den Sporen- 
membranen schon in der Kälte reduzierende Eigenschaften, nicht aber 
am Sporeninhalt. Auffällig ist, daß der Glykosaminnachweis nur bei 
Dauersporen gelingt, die nach der Bakterienbehandlung noch nicht 
eingetrocknet sind. Auch reduzieren die Membranen lufttrocken ge- 
wordener Dauersporen die Schwermetallsalzlösungen nicht mehr, so daß 
im großen und ganzen nur noch der Chitosannachweis positiv ausfällt. 
Nach der Bakterieneinwirkung eingetrocknete Dauersporen verhalten 
sich chemisch anders, indem jetzt die Reduktion auf das Plasma be. 
schränkt ist, und zwar nur mit FEHLINGscher Lösung (nicht wie bei der 
Membran auch mit anderen Schwermetallösungen) beim Erwärmen 
(nicht Kochen!) erfolgt, so daß es sich hier um reduzierende Zucker- 
arten (Hexosen) handeln dürfte, zumal auch die Glykosaminprobe mit 
Salzsäure negativ bleibt. Soweit die in bezug auf da , Objekt schwierigen 
Untersuchungen bis jetzt einen Hinweis gestatten, dürften diese Stoffe 
aus der Sporenmembran stammen und vom Sporenplasma als Reserve- 
stoffe (Atmungsstoffe) aufgenommen worden sein, wozu das Wieder- 
eintrocknen der Sporen nach der Bakterieneinwirkung erforderlich zu 
sein scheint. Schon der Nachweis geringer Mengen Glykosamins in 
der Sporenmembran besagt, daß die Chitinspaltung daselbst nicht bloß 
auf der Bildung von Chitosan beruht, sondern daß noch ein, wenn 
auch weit geringerer Teil des Membranchitins über das Chitosan hinaus 
abgebaut wird. Da das Glykosamin während des Eintrocknens der 
Dauersporen aus der Membran verschwindet und der Sporeninhalt 
erst nach dieser Zeit mit FEHLINGscher Lösung einen hohen Zucker- 
gehalt anzeigt, so muß das Glykosamin in gespaltener Form als Zucker 
oder zuckerähnliches Produkt vom Sporenplasma beim Eintrocknen 
der Dauerspore resorbiert worden sein. Im Zusammenhang damit 
darf vielleicht erwähnt werden, daß die Empusa-Pilze wie auch die 


Planta, Bd. 35. lla 
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höheren Pilze mit Chitinmembranen befähigt sind, enorm große Mengen 
angebotenen Glykosamins aufzunehmen. In derartigen Empusa-Kulturen 
kann leicht nachgewiesen werden, daß das Glykosamin bei der Re- 
sorption durch den Pilz gespalten wird und daß im Mycel schon kurze 
Zeit nach dem Beginn der Glykosaminfütterung nicht Zuckeramin, 
sondern viel Zucker nachzuweisen ist, der FrHLinssche Lösung sehr stark, 
nicht aber andere Schwermetallsalzlösungen reduziert. Vielleicht gelingt 
es, diesen Glykosaminspaltprodukten näherzukommen durch Heran- 
züchten größerer Mengen von Empusa-Material, und die das Glykosamin 
spaltenden Fermente in einem Extrakt anzureichern. Ich vermute, daß es 
sich bei dieser Zuckeranreicherung um Chitose, einen wohl den normalen 
Aldohexosen nahestehenden Körper handelt, welchen in der Natur 
aufzufinden bisher noch nicht gelungen ist, der im Laboratorium jedoch 
durch Einwirkung von salpetriger Säure auf Glykosamin sich bildet. 
Sonst erhält man einen chitosehaltigen Sirup durch Behandeln von 
Glykosamin mit Caleium-, Natrium- oder Silbereitrat. 


H HOH 
Glykosamin: C,H,,NO, = HO - CH,—C—C—C—CH(NH,) - CHO 
OHOH H 


HO - CH——CH - OH 
Chitose: C,H,,0; = C,H,,0,—H,0 = HO - CH, - CH - O - CH - CHO 

Mikrochemisch wird ein einfacher Nachweis fiir Chitose zwar nicht 
so ohne weiteres zu fiihren sein, da die Chitose auch makrochemisch 
bis jetzt nur durch einige Derivate und Oxydationsprodukte wie die 
Chiton- und Isozucker-Säure charakterisiert worden ist. Die Chitose 
wiirde dann eigentlich nicht bei jeder bakteriellen Chitinspaltung als 
Endprodukt auftreten, da die chitinspaltenden Bakterien das neben 
Essigsiiure entstehende Glykosamin nicht mehr weiter zu zerlegen 
vermögen. Man wird die Chitose in der Natur nur dort zu suchen haben, 
wo das Chitin als Zellmembran im Komplex mit dem von ihr einge- 
schlossenen, lebenden Protoplasten, der unter anderen auch glykos- 
aminspaltende Fermente produziert, von chitinzersetzenden Bakterien 
angegriffen wird. Wir werden auch im Folgenden sehen, daB der bak- 
terielle Chitinabbau in den Membranen lebender Zellen in anderer 
Bahn und anderem Rhythmus verlauft als in der Wandung toter Zellen. 
Wir hatten auch schon oben beim Laboratoriumsversuch erwähnt, daB 
die Dauersporenmembranen von Empusa den Angriffen der chitin- 
zersetzenden Bakterien bis zu einem gewissen Grade widerstehen, 
während die mit den Dauersporen nur noch in losem Zusammenhang 
stehenden oder an der Nährgelatine haftenden toten Hyphenzellen 
bzw. Membranen des Pilzes vollstiindig zersetzt werden. Ebenso werden 
auch die Chitinwände der toten Zellen höherer Pilze (Sporen sowie 
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Hyphenmembranen) im Gegensatz zu denjenigen lebender Zellen auf- 
gelöst. Denselben Gegensatz findet man auch im Bakterienversuch 
mit lebenden Sporen oder lebenden Mycel einerseits und künstlich 
abgetötetem Material derselben Herkunft andererseits. 

Diese Verschiedenheit der Chitinspaltung in den Wänden toter und 
lebender Zellen dürfte meines Erachtens in einer Gegenwirkung zu 
suchen sein, die vom Dauersporenplasma ausgeht und auf der Bildung 
von Antienzymen beruhen muß. Diese Abwehrstoffe wirken der 
Chitinspaltung insofern entgegen, als diese schon mit dem Chitosan, als 
erstem der dem Chitin chemisch noch sehr nahestehenden Spaltprodukte, 
im wesentlichen ihren Abschluß findet. Diese plasmatische Gegen- 
wirkung fällt in toten Zellen fort. Das Chitin wird daher vollständig 
gespalten und aufgelöst (Fermentfreilauf). 

Während die bakterielle Chitinspaltung, wie schon angedeutet, durch 
typische Diffusionsenzyme (Ektoenzyme) katalysiert wird (die betr. 
Bakterienkulturflüssigkeit ist nach Filtration durch ein Bakterienfilter 
oder nach Abtötung der Bakterien im Kaltsterilisationsapparat noch 
deutlich, wenn auch etwas weniger wirksam) scheint die Antienzym- 
reaktion mehr auf die lebende Empusa-Zelle als Verteidigungsort be- 
schränkt zu bleiben, da die Auflösung bzw. Aufspaltung von gleichzeitig 
demVersuch beigegebener Sepiaschülpe (Chitin) biszum Glykosaminkeine 
Hemmung erfährt, auch wenn wir das Experiment unter Anwendung 
von viel Sporenmaterial höherer Pilze anstellen. Ob es sich hier um 
weniger gut diffundierende Sekretionsenzynie oder um ausgesprochene 
Endoenzyme handelt, haben die Untersuchungen noch nicht ent- 
schieden. Als streng lokalisiert ist jedoch die weitere Spaltung des 
Glykosamins anzusehen, das neben Chitosan allerdings nur in sehr 
kleinen Mengen bei der Einwirkung der Bakterien auf die Chitin- 
membran lebender Pilzzellen (Dauersporen) entsteht. Vielleicht haben 
wir es auch mit einer Grenzflächenkatalyse zwischen Membran und 
Plasma zu tun, wobei Kristalloide oder Kolloide den Katalysator 
bilden könnten und eine Fermentwirkung dann gar nicht in Frage käme. 
Über die Chitosebildung läßt sich daher noch nichts Näheres sagen. 

Auf alle Fälle bedürfen die Empusa-Dauersporen, sollen sie keimreif 
werden, während ihrer Ruheperiode der Einwirkung chitinspaltender 
Bakterien. Vielleicht hängt damit das plötzliche und periodische Auf- 
treten der Empusa-Pilze in der Natur zusammen, dessen Zeitpunkt 
(Spätsommer bis Herbst) sich etwas verschieben kann, je nachdem die 
chitinspaltenden Bakterien im Frühjahr auf Grund der jeweiligen 
Witterungsverhältnisse im Boden tätig waren und das gleiche gilt vom 
Erscheinen der höheren chitinisierten Pilze zu einer ganz bestimmten 
Jahreszeit (Spätsommer bis Herbst), sofern ihre Sporenkeimung eben- 
falls von der Tätigkeit chitinzerstörender Bakterien abhängt. 
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Zu prüfen wird noch sein, wie es bei der Einwirkung von Bakterien 
auf die Chitinmembran lebender Pilzzellen nebenher zur Bildung ge- 
ringer Mengen Glykosamins, des Hauptendproduktes beim totalen 
Chitinabbau kommt, trotzdem hier die Chitinspaltung infolge der 
Antienzymwirkung mit der Chitosanbildung im wesentlichen ihren 
Abschluß findet. Es ist kaum anzunehmen, daß es sich um eine ge- 
legentliche Sekundärerscheinung handelt, sondern eher, daß eine Gesetz- 
mäßigkeit vorliegt, denn das gebildete Glykosamin wird von der Dauer- 
sporenzelle unter Spaltung offenbar wieder resorbiert. Vielleicht deutet 
die Entstehung des Glykosamins neben dem Chitosan, welches in 
diesem Falle das Haupt- und Endspaltprodukt darstellt, darauf hin, 
daß die Glykosaminreste im Chitin nicht alle in azetylierter Form 
vorliegen, vorausgesetzt, daß die genannten kleinen Mengen des Glykos- 
amins überhaupt aus dem Chitin und nicht aus etwa in der Membran 
vorhandenen Mucinen abgespalten werden. 


4. Herstellung der Nährböden und Sterilisation. 
Als Kulturgefäße dienen Reagenzgläser und PETRI-Schalen; erstere 
mehr für den Versand, für den die Zusammensetzung des Nährbodens 
eine etwas andere sein muß und die Zubereitung und Sterilisation auch 
mit anderen Handgriffen verbunden ist, als für die Anlage von Kulturen 
im Laboratorium zu wissenschaftlichen Untersuchungen. Da eingangs 
schon ein Versuch an Hand von Kulturen in PETRI-Schalen geschildert 
ist, soll hier auch die Nährbodenzubereitung speziell für die Kultur- 
anlage in PETRI-Schalen behandelt werden, zumal sie auch die bequemste 
ist. Im übrigen ist die Zusammensetzung der Nährböden ziemlich 
variierbar. Die unten angegebenen Nährböden haben sich in mehr- 
jähriger Erfahrung bewährt. Die beiden Hauptbestandteile des Nähr- 
bodens für Empusa muscae, E. culicis und E. tipulae sind im all- 
gemeinen Fleischwasser und Blut, jeweils einzeln oder besser zusammen 
angewandt. An Stelle von Blut können dem Fleischwasser aber auch 
die Extraktivstoffe, d. h. einige organische Nichteiweißstoffe des Blut- 
serums und -plasmas wie Lezithin, Harnstoff, Harnsäure, Kreatin, 
Xanthin, Hypoxanthin und Hippursäure zugesetzt werden. In beiden 
Fällen ist der Nährboden aber dann nicht klar durchsichtig, was einer- 
seits auf die Blutkörperchen und das Blutfibrin, andererseits auf die 
an deren Stelle zugesetzten zum Teil schwer löslichen Ingredienzien 
zurückzuführen ist und bei Objektträgerkulturen sowie bei der mikro- 
skopischen Untersuchung, Färbung und Mikrophotographie störend 
wirkt. 
Für die Anlage von Objektträgerkulturen empfiehlt sich daher ein 
vollständig klares Nährsubstrat, dessen Herstellung unten eingehender 
beschrieben ist, weil es auch in vielen anderen Fällen für die Vor- 
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bereitung von Objektträgern zwecks Anlage von Kulturen auf enzyma- 
tisch tätigen, d. h. hitzeempfindlichen Nährböden anwendbar ist, ganz 
gleich, ob es sich um Organsäfte pflanzlicher oder tierischer Herkunft 
handelt. Da, die Entomophthoraceen auf heiß sterilisierten Substraten 
nicht wachsen, müssen die Kulturböden ohnehin kalt sterilisiert werden. 
Hierbei finden die eigens für Normal-PETRI-Schalen (90 mm Durchm.) 
passend hergestellten Gelatinerundscheiben! von 0,33 mm Dicke Ver- 
wendung (s. Literatur 46). 

Die Sterilisation der Nährböden erfolgt in der letzten Zeit in der 
neu konstruierten Kaltsterilisationsapparatur, deren Sterilisationsraum 
aus Metall gebaut ist. Dieser wird abwechslungsweise als Kompres- 
sor und Hochvakuumkessel angewandt und elektrisch betrieben. Die 
Sterilisationsgemische sind nach verschiedenen Siedepunkten abgestuft 
und dem Gebrauch entsprechend in Glaspatronen, ähnlich den Chlor- 
äthylampullen, abgepackt, doch ist deren Herstellung unter den 
gegenwärtigen Verhältnissen noch mit Schwierigkeiten verknüpft. Als 
Sterilisationsmittel bewährt sich am besten die Patrone Nr. III, die 
einen Siedepunkt von 38° C ergibt und im wesentlichen aus Paraldehyd, 
Methylal, Chloräthyl und Äthylmerkaptan zusammengesetzt ist. Die 
Verdunstung des Sterilisationsgemisches aus der Patrone wird von 
einem Dosierapparat aus geregelt, an den die Patrone luftdicht ange- 
schraubt werden kann?. Wird im Kaltsterilisationsapparat älteren 
Modells (46) sterilisiert, so kann ein Methylal-Chloräthyl-Allylsenföl- 
gemisch (Siedepunkt 32°C) benützt werden. Die Sterilisationsdauer 
beträgt in diesem Falle mindestens 5 Stunden. 


a) Blut- und Fleischwasser-Gelatine für Plattenkulturen. 


Das Fleischwasser wird in üblicher Weise aus magerem Rind- oder 
Pferdefleisch hergestellt, roh mit einem Tuch ausgepreßt und darf auch 
nachträglich nicht gekocht werden, sondern man setzt der zum Platten- 
gießen erforderlichen, abgemessenen Menge etwa 1% d-Glykosamin 
und auf 100 com 2 Tropfen offiein. Milchsäure, sowie 5 Tropfen Sterili- 
sationsflüssigkeit zu, schüttelt gut durch und filtriert die eisgekühlte 
Flüssigkeit durch ein Faltenfilter. Blut wird frisch bei einer Schlachtung 
in ein vollständig trockenes Glasstöpselglas gefüllt und demselben 
sofort auf 100,0 cem je 1,0 ccm einer 0,1%igen, etwas Kochsalz ent- 
haltenden Heparinlösung zugefügt. Von dem das Glykosamin gelöst 
enthaltenden mit einigen Tropfen Sterilisationsflüssigkeit versetzten 


1 Gelatinerundscheiben in verschiedener Stärke für Plattenkulturen, sowie 
Gelatinezylinder und Gelatinekeile für Stich- und Strichkulturen liefert die Fa. 
Gebrüder Klotz, Gelatinewerke in Göppingen (Wttbg.). 

2 Leider können weitere Neuapparaturen zur Zeit nicht gebaut werden. Es 
wird zu gegebener Zeit darüber noch berichtet werden. 


Planta Bd. 35. 11b 
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und filtrierten, rohen Fleischwasser, sowie Blut benötigt man bei Ver- 
wendung der 0,33 mm starken Gelatinerundscheiben je PETRI-Schale 
je 4,0 com. Man gibt zuerst je eine der genannten Gelatinerundscheiben 
trocken in die Perri-Schalen und gießt in jede Schale 4,0 cem Fleisch- 
wasser, das durch Schwenken der Schalen auf der Oberfläche der 
Gelatine verteilt und von letzterer vollständig aufgesaugt wird. Als- 
dann setzt man in gleicher Weise je 4,0 ccm des mit Heparin versetzten 
Bluts zu und versieht die Schalen mit ihrem Deckel. Nachdem die 
Gelatinescheibe von beiden Flüssigkeiten vollständig imbibiert und 
aufgequollen ist, wird im Kaltsterilisationsapparat unter Anwendung 
des oben genannten Sterilisationsmittels (Patrone Nr. Ill) sterilisiert. 


b) Fleischwassergelatine mit Blutextraktivstoffen für Plattenkulturen. 

Die Vorschrift ist für 10 Perrı-Schalen berechnet. 0,02 g NaCl und 
1,0g d-Glykosamin werden in 82,0 ccm rohem Fleischwasser gelöst, 
2 Tropfen offiein. Milchsäure zugegeben und diese Lösung filtriert. 
Alsdann werden je 0,02 g Harnstoff, Harnsäure, Hippursäure, Hypo- 
xanthin, Kreatin, Xanthin in einer kleinen Reibschale mit Ausguß 
gemischt und fein zusanımengerieben. Diese Pulvermischung wird mit 
0,5 g Lecithinum purum ex ovo zu einer Paste verarbeitet und letztere 
unter tropfenweisem Zusatz eines Teils obigen Fleischwasserfiltrats 
in de: Reibschale zu einer Emulsion angerührt. Letztere spült man mit 
dem restlichen Fleischwasserfiltrat quantitativ in ein ERLENMEYER- 
Kölbchen von 100 cem, gibt 3—4 Tropfen der Sterilisatiousflüssigkeit 
zu, schüttelt nochmals kräftig durch und verteilt sie auf 10 Prrrt- 
Schalen, in denen sich je eine Gelatinerundscheibe befindet. Nach. 
Verschluß der Schalen und gleichmäßig eingetretener Quellung der 
Gelatine wird im Kaltsterilisationsapparat unter Anwendung des 
Sterilisationsmittels (Patrone Nr. III) sterilisiert. 


c) Fleischwasser- Blutserum-@elatine für Objektträgerkulturen. 

Einen vollständig klaren Nährboden, der sich aus oben angeführten 
Gründen besonders für die Anlage von Objektträgerkulturen eignet, 
erhält man bei Verwendung von gleichen Teilen Fleischwasser und 
Blutserum. Im Fleischwasser wird vor der Filtration eine Spur NaCl 
und 2% Glykosamin gelöst. Klares Serum wird in bekannter Weise 
durch völlig ruhiges und möglichst kühles Stehenlassen von Blut ge- 
wonnen (18), mittels einer Pipette vom Blutkuchen abgehebert und 
mit dem Fleischwasserfiltrat unter gleichzeitigem Zusatz von einem 
Tropfen der Sterilisationsflüssigkeit auf 10 cem Gesamtflüssigkeit ver- 
mischt. Das Gemisch muß völlig klar sein, andernfalls muß es noch 
einmal unter Zuhilfenahme der Saugpumpe filtriert werden. Man stelle 
sich nur ein kleineres Quantum dieses Gemisches (etwa 10—20 cem) 











Über die Kultur von Empusa muscae Cohn. 169 


her, da es im Gebrauch sehr sparsam ist. Nun schneidet man sich von 
ganz dünnen Gelatinefolien (die Fa. Gebr. Klotz, Gelatinewerke in 
Göppingen/Wttbg. liefert dieselben in jeder beliebigen Größe, sowie 
auch in Rollen) rechteckige Stückchen ab, die, sollen später Dauer- 
präparate angefertigt werden, dem Format der größten Deckglas- 
nummer (32 x 24 oder 55 x 26 mm) entsprechen. Die ausgeschnit- 
tenen Gelatinescheibchen werden in die Mitte der Objektträger gelegt. 
Sodann wird Fleischwasser-Blutserum-Gemisch mittels einer kleinen 
Pipette vorsichtig auf die Gelatinescheibchen aufgetropft. Es genügen 
bei Verwendung dünnster Gelatinescheibchen meistens schon 6 bis 
8 Tropfen, um die Gelatine völlig zu imbibieren. Es ist zu beachten, 
daß die Nährlösung niemals über den Rand der Gelatinescheibchen 
hinausfließen darf. Die so vorbereiteten Objektträger versieht man 
auf der Nährbodenoberfläche jeweils mit einem Trépfchen geschmol- 
zenen Rinder- oder Hammel-Talgs, gibt sie auf ein Objektträgergestell, 
das auf einem mit Fließpapier belegten Teller ruht und stülpt über das 
Ganze eine Glasglocke!. Als Sterilisationsflüssigkeit dient das eingangs 
dieses Abschnitts genannte Gemisch (Patrone Nr. III) oder ein anderes, 
wie z. B. das Zyklohexanon-Methylal-Chloräthyl-Senfölgemisch (Patrone 
Nr. VI, Siedepunkt 40°C). Die Glasglocke wird während des Steri- 
lisierens im Kaltsterilisationsapparat nicht vom Teller abgenommen. 

An Stelle von Muskelfleischsaft leisten bei der Kultur von Empusa- 
Pilzen Leber-, Nieren- und Milz-Preßsäfte unter Zusatz von Spuren Harn 
und Galle sehr gute Dienste, vielleicht hauptsächlich wegen ihres 
Gehalts an Cholesterin, worüber noch besondere Untersuchungen not- 
wendig sind. 


5. Aseptische Konidiengewinnung. und Kulturanlage. 

Da eine sterile Entnahme der Empusa-Pilze aus dem Wirtskörper 
nicht möglich ist, kommen, wie schon gesagt, Zygosporen- und Azygo- 
sporen als Ausgangsmaterial für die Kultur auf sterilen Nährböden 
weniger in Frage. Wenn es auch manchmal gelingt, durch Überimpfen 
von Spitzenzellen der Keimschläuche auf verhältnismäßig raschem 
Wege zu Reinkulturen zu kommen, so geht doch die Regeneration der 
Empusa-Pilze aus einzelnen Hyphenzellen immerhin nur sehr langsam 
vor sich. Zudem ist die Isolierung von Spitzenzellen oder überhaupt 
von Einzelzellen eine Glückssache, da die Keimschläuche der Empusa- 
Pilze fast keine Querwände bilden. Eine Weiterkultur der Empusa- 


1 Um das Fett in Form eines möglichst kleinen Trépfchens und gleichmäßig 
dosiert auf die Nährgelatine auftragen zu können, benütze ich eine mit der Spitze 
in ein Holzstäbchen gesteckte, dünne Nähnadel mit kleinem Öhr. Die Nadel wird 
in der Flamme erhitzt und in den festen oder geschmolzenen Talg getaucht. Das 
im Nadelöhr gebliebene verflüssigte Fett ist für eine Objektträgerkultur voll- 
ständig ausreichend, 
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Pilze aus Dauersporen empfiehlt sich nur, wenn diese aus Reinkulturen 
stammen, doch müssen auch hier bestimmte Arbeitswege eingeschlagen 
werden. Vor der Beimpfung des Nährsubstrats mit Dauersporen, 
welche der Einwirkung chitinspaltender Bakterien ausgesetzt waren, 
ist es notwendig, die genannten Bakterien wieder zu entfernen. Da 
die Trennung der Dauersporen von den Bakterien durch Abwaschen 
technische Schwierigkeiten bietet, arbeitet man besser von Anfang an 
mit Rohenzymlösungen. Mit diesen geht die chemische Veränderung 
der Dauersporenmembranen zwar wesentlich langsamer vor sich, doch 
dauert. sie bis zur Chitosanbildung nicht länger als diejenige der bak- 
teriellen Chitinspaltung in der freien Natur. 

Es können 2 Wege eingeschlagen werden: Entweder filtriert man 
eine üppige Kultur chitinzerstörender Bakterien durch ein Bakterien- 
filter und läßt das bakterienfreie Filtrat unter gleichzeitigem Hinzu- 
fügen eines Körnchens Sepiaschülpe auf die Dauersporen einwirken, 
oder man tötet in einer solchen Kultur die Bakterien inı Kaltsterlisations- 
apparat ab, wobei die Wirkung der in der Kulturflüssigkeit enthaltenen 
Bakterienektoenzyme keine Schädigung erfahren. Die Dauersporen 
werden dann einfach in die auf diese Weise wieder steril gemachte 
Bakterienkulturflüssigkeit, ohne vorherige Entfernung der abgetöteten 
Bakterienleiber durch Filtration, zugegeben. Von den eben genannten 
beiden Methoden ist die letztere insofern die bessere, als die kalt sterili- 
sierte Kulturflüssigkeit mit den toten Bakterienleibern, auf die Zeit- 
einheit bezogen eine größere Aktivität gegenüber Chitin aufweist. 

Weit bequemer ist es, bei der Anlage von Reinkulturen von den 
Konidien auszugehen, da man letztere steril auffangen kann. Hier 
bewährt sich wieder die Methode des ‚‚Schleudernlassens‘‘, auf die ich 
schon des öftern hingewiesen habe (38, 39, 48). Bei der Isolierung der 
Konidien von Empusa muscae wird etwa folgendermaßen verfahren: 
Man tötet eine vom Pilz befallene Fliege (kenntlich an dem gelblich- 
weißen, aufgedunsenen Hinterleib) durch Abschneiden des Kopfes und 
entfernt auch die Flügel. Der Fliegenkörper wird sodann mit dem 
Rücken nach oben auf einen durch die Flamme gezogenen Objektträger 
gelegt. An den beiden Enden des Objektträgers werden etwa '/, cm 
dicke Glasstreifen aufgelegt, auf denen ein zweiter flambierter Objekt- 
träger ruht, den der Fliegenkörper nicht berühren darf. Hat man 
mehrere solcher Objektträgerpaare und Fliegenkörper zur Gewinnung 
von Konidien vorbereitet, so bringt man diese nebeneinander in eine 
bis an den Rand mit schwarzem Papier ausgeschlagene Photoentwick- 
lungsschale, bedeckt letztere mit einer Glasplatte und setzt die Schale 
dem Licht aus. Oft schon nach Verlauf eines halben Tages sieht 
man den Pilz zwischen den Hinterleibsringen der Fliegenleichen als 
schmale, weiße Wülste hervorbrechen. Kurze Zeit hierauf beginnt das 
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Abschleudern der Konidien auf den aufgelegten Objektträger, von dem 
sie mittels eines Platindrahts auf die Nährböden umgeimpft werden. 
Man kann auch die Konidien auf einen schon mit Fleischwasser-Serum- 
Gelatine versehenen Objektträger schleudern lassen, die Gelatineschicht 
mit den unzähligen Konidien mit einer scharfen Lanzette in Stückchen 
schneiden und diese dann in die Kulturschalen geben. Die Benutzung 
eines Impfschranks ist in letzterem Fall sehr von Vorteil (47). 

Größere Tiere wie Maulwurfsgrillen, Heimchen und Heuschrecken, 
die zur Konidiengewinnung von Empusa grylli durch Abschneiden des 
Kopfes getötet werden, legt man am besten in PETRI-Schalen und läßt 
die Konidien entweder auf den blanken, oder noch mit einer Fleisch- 
wassergelatineschicht versehenen Deckel schleudern. 

Während man bei der Anlage von Objektträgerkulturen die kleinen 
Mengen notwendigen Fettes schon vor der Sterilisation auf die Fleisch- 
wasser-Serum-Gelatineschicht gibt, erhält der Nährboden in PETRI- 
schalen erst nach der Kaltsterilisation den Fettzusatz. Um das Nähr- 
substrat auch flächenmäßig richtig auszunützen, versieht man hier die 
Nährbodenoberfläche am besten an 3 Stellen mit Fett. Man schmilzt 
Rinder- oder Hammeltalg, erhitzt auf etwa 80°C und tropft das Fett 
(jeweils 1—2 Tropfen) mittels einer ausgeglühten Platinöse unter 
leichtem, seitlichem Anheben des Schalendeckels an drei verschiedenen 
Stellen auf die Nährbodenoberfläche. Die daran anschließende Be- 
impfung mit Konidien erfolgt an einer oder zwei Stellen des Nähr- 
bodens in der Nähe des Schalenrandes. Die Wachstumsrichtung der 
Keimschläuche ist dann von der Impfstelle aus nach drei verschiedenen 
Richtungen hin verteilt, und es entstehen dadurch in einer Kulturschale 
drei kräftige Pilzthalli, an jeder Fettstelle einer. Die 3 Thalli über- 
ziehen zusammen zur Fruktifikationszeit (Konidienbildung) die ganze 
Nährbodenoberfläche und liefern soviel Konidien, daß die Innenfläche 
des Schalendeckels gleichmäßig dicht von ihnen überzogen ist. Die 
meisten Konidien von Empusa muscae keimen schon 1—3 Stunden 
nach dem Aufimpfen auf den Nährboden. Die jungen Keimschläuche 
sind gegeniiber intensiver Beleuchtung ziemlich empfindlich. Es ist 
daher ratsam, frisch beimpfte Schalen erst in gedämpftem Licht (Zimmer- 
inneres) aufzustellen, bis die Keimschläuche der Konidien das Fett 
erreicht haben und an den Fettstellen die Thallusbildung deutlich zu 
sehen ist. Dagegen bedürfen sämtliche Empusa-Arten zur Konidien- 
bildung des Lichts. Man kann somit die Konidienbildung auch hintan- 
halten, wenn man Empusa-Kulturen etwa bei Beginn der Hyphen- 
körperbildung (Zerfall sämtlicher Hyphen des Thallus in Einzelzellen) 
völlig verdunkelt. In völliger Dunkelheit wächst der Thallus lange Zeit, 
ja selbst bis zur Erschöpfung des Nährsubstrat, weiter, ohne Konidien 
zu bilden. Es genügt aber zwischendurch der kürzeste und schwächste 
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Lichtreiz, um die Konidienbildung schon binnen 4—6 Stunden ein- 
treten zu lassen. Zygosporen bzw. Azygosporen oder beide Frukti- 
fikationen treten bei den betreffenden Empusa-Pilzen, wenn die Nähr- 
stoffe erschöpft sind, sowohl bei Licht als auch bei Dunkelheit auf. 
Besonders interessante Ergebnisse liefern Verdunkelungsversuche mit 
Kulturen von Entomophthora culicis A. BRAUN (synon. E. culicis BRAUN) 
und E.aphidis Horrm. (synon. E.aphidis Horrm.). Bei beiden ent- 
stehen die Azygosporen wie die 
Konidien als terminale Anschwel- 
lungen von septierten Hyphen 
(Abb. 17). Verdunkelt man Kul- 
turen vor der Fruktifikation voll- 
kommen, so entstehen an den 
Hyphenenden nicht wie unter 
normalen Verhältnissen Konidien 
und Azygosporen, sondern nur 
Azygosporen, die, wie Abb. 17 
zeigt, etwas größer als die Koni- 
dien sind und eine stark ver- 
dickte Membran haben. 

Auf den oben angegebenen 
Nährböden gedeiht Empusa mus- 
cae sehr gut. Abb. 18a zeigt einen 
Querschnitt durch ein älteres 
auf Fleischwasserserumgelatine 
gewachsenes Pilzpolster von Em- 
pusa muscae COHN. Trotzdem in 
Abb. 17. Entomophthora aphidis Horru, ‘Hesem Stadium die Konidien 
Rae and A klar, schon zum weit größten Teil ab- 
eine Plattenkultur. Photographie. Vergr. geschleudert sind, ist das Hyme- 
ee greg Forme dits ou nium sehr dicht (Schnittdicke 

15 4), und im Bilde sind auch 
noch weitere in der Entstehung begriffene Konidien zu sehen, die mit 
den Konidienträgern flaschenförmig etwas über das Hymenium hinaus- 
ragen. Unterhalb des Hymeniums im Substrat sind die Anfänge der 
Azygosporenbildung als dicke Hyphenknoten zu erkennen. Die auf 
demselben Nährboden weiter vorangeschrittene Azygosporenausbildung 
ist in Abb. 16a besser dargestellt. In Abb. 18b ist Empusa muscae 
in einem jüngeren Stadium auf dem gleichen Nährboden aufgenommen. 
Einzelne Konidien sind schon abgeschleudert, während die übrigen 
erst in der Entwicklung sind und sich am Ende der Konidienträger 
abzuschnüren beginnen. Teilweise sind die Konidienträger erst als 
Keulen ausgebildet und weisen noch keine Anzeichen der Konidien- 
abschnürung auf (vgl. Abb. 13). 
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Abb. 18a—c, Empusa muscae COHN. a Querschnitt durch einen älteren Thallus aus 

einer Kultur auf Fleischwasserserumgelatine. Photographie. b Querschnitt durch einen 

jungen Thallus zu Beginn der Konidienausbildung. c Eine Stelle von b in der Bildmitte 
stärker vergrößert. Photographie, 
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Empusa aphidis wächst besser, wenn der Nährboden noch einen 
Zusatz von Zuckerrübensaft erfährt. Bei Entomophthora tipulae und 
Entomophthora bzw. Empusa culicis ist an Stelle der Milchsäure ein 
Buttersäurezusatz vorteilhafter. Zudem ist bei der Kultur vom Empusa 
culicis im großen noch ein erhöhter Blutzusatz zum Nährboden er- 
forderlich. Man nimmt hier zur Kultur in Schalen 1 Teil Fleischwasser 
und 2 Teile Blut. 

Für die Kultur sämtlicher Entomophthoraceen ist zu merken, daß 
die Kulturgefäße, in Sonderheit die Nährbodenoberfläche, frei von 
Kondenswasser sein müssen, da diese Pilze sonst sehr schlecht oder 
gar nicht wachsen. 

Zu enfassung. 

Die Entomophthoraceen, deren Züchtung mit Ausnahme von Basidi- 
obolus ranarum außerhalb ihres Wirts als Saprophyten bisher keine 
befriedigenden Ergebnisse lieferte, wachsen auf en7ymatisch tätigen 
Nährböden wie z.B. auf kalt sterilisierter Fleischwassergelatine mit 
Blut- oder Serum-Zusatz besonders gut und schließen ihre Entwicklung 
dort wie in der freien Natur im Wirt unter üppiger Fruktifikation 
normal ab, so daß einige Vertreter dieser Familie in größerem Maßstabe 
kultiviert ohne weiteres zur biologischen Schädlingsbekämpfung heran- 
gezogen werden können. 

Neben der enzymatischen Tätigkeit des Nährbodens, von welcher 
das Gedeihen der bisher untersuchten Pilze der Gattung Empusa und 
Entomophthora ebenso wie das der meisten anderen Parasitärpilze in 
der künstlichen Kultur in erster Linie abhängig ist, spielt hier die Fett- 
ernährung während der ersten Entwicklungsphase eine große Rolle. 
Fehlt die eine der beiden Bedingungen, so verkümmern die betreffenden 
Pilze in der Kultur rasch, und es kommt in keinem von beiden Fällen 
zur Konidienbildung. Als weiterer für die Ernährung durchaus not- 
wendiger Stoff ist neben dem Fett das d-Glykosamin, ein Chitinbaustein, 
zu nennen. Der Fettresorption geht eine Spaltung des Fettes durch 
lipolytische Pilzektoenzyme voran, weiche im alkalischen Bereich ver- 
läuft und unter selbsttätigem Umschlag der Nährbodenreaktion von 
sauer zu alkalisch, um nach der Spaltung und der Fettresorption allmäh- 
lich wieder sauere Reaktion anzunehmen. Dieser intermediäre Umschlag 
von sauer zu alkalisch ist bei Anwendung heiß sterilisierter Nährböden 
fast völlig gestört, wodurch die Fettspaltung und darauffolgende Fett- 
resorption, der Zerfall des vielzelligen und reichverzweigten Mycels in die 
„Hyphenkörper‘ und somit auch die Konidienbildung verhindert wird. 

Die Konidien sind unmittelbar nach dem Abschleudern keimfähig, 
verlieren aber ihre Keimfähigkeit schon nach Verlauf von 3—5 Tagen. 

Die Dauersporen (Azygosporen und Zygosporen) der Empusa- und 
Entomophthora-Pilze bedürfen erst eines besonderen Reizes, ehe sie 
keimen. Da dieselben mit wenigen Ausnahmen (Entomophthora aphidis 
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HorrM.) als Überwinterungsform nur innerhalb des Wirtskörpers an- 
gelegt werden, ist die Entstehung einer neuen Generation aus ihnen 
in der freien Natur erst möglich, wenn sie, durch den Zerfall des Wirts- 
körpers in Freiheit gesetzt, weitere Verbreitung finden und wiederum 
auf den ihnen entsprechenden Wirt gelangen können. Die Keimfähigkeit 
wird während der Winterruhe erlangt und hängt eng mit der bakteriellen 
Zersetzung des Wirtskörpers oder vielmehr von dessen Chitingerüst 
durch chitinabbauende Mikroben zusammen, von welchen der Reiz 
als Enzymwirkung auf die Dauersporen ausgeht. Der Reizvorgang ist 
ein rein biokatalytischer und kann im Laboratorium unter Zuhilfe- 
nahme von Reinkulturen chitinspaltender Mikroben naturgetreu nach- 
geahmt werden, wobei ganz besonders die Wechselwirkung verschiedener 
Enzymkatalysatoren als Aktivatoren und Antienzyme zum Ausdruck 
kommt. Die enzymatischen Vorgänge können auch in der künstlichen 
Kultur durch keine anderen Reaktionen wie etwa durch Stimulations- 
mittel rein chemischer Art ersetzt werden, so daß die Notwendigkeit 
eines bakteriellen Einflusses bei der Fortpflanzung durch Dauersporen 
kaum klarer dargetan werden kann. 
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Aus dem Botanischen Institut der Universität Kiel. 


ÜBER DAS VERHALTEN DER POLYPLOIDEN ARTEN 
HÖHERER PFLANZEN BEI DER BESIEDLUNG 
VON BRACHLAND. 

Von 
GERTRUD HERMANN. 


(Eingegangen am 24. Oktober 1946.) 


Aus den neueren Arbeiten von TISCHLER und einigen seiner Schüler, 
in denen die Ergebnisse der zytologischen Forschung mit pflanzen- 
geographischen und ökologischen Fragen verknüpft werden, ergab sich 
ganz allgemein, daß die polyploiden Arten eine höhere Lebens- und 
Kampfkraft besitzen als die diploiden. Statistische Berechnungen an 
der Gesamtflora verschiedener Länder oder an bestimmten Pflanzen- 
gruppen wie Verwandtschaftskreisen, Florenelementen, ökologischen 
Gruppen (z. B. Halophyten; vgl. TISOHLER, 9, 10 u. 11) und Pflanzen- 
gesellschaften (vgl. HOEDTKE, 4) zeigten nämlich, daß der prozentuale 
Anteil der polyploiden Arten um so höher wird, je ungünstiger die 
Umweltsbedingungen für die Gesamtflora oder für die jeweils be- 
trachtete Pflanzengruppe werden. Bei den Einzelarten sind es häufig 
polyploide Rassen, die aus der optimalen Umwelt der Art in ökologisch 
ungünstige Bereiche vordringen (vgl. TISCHLER, 12 und SCHEERER, zit. 
nach TISCHLER, 12). 

War man bisher diesem ganzen Fragenkreis nur mit Hilfe von 
statistischen Berechnungen näher gekommen, so bot die Anlage des 
Pflanzensoziologischen Gartens in Bremen Gelegenheit, das Verhalten 
der polyploiden Arten im Experiment zu prüfen, und zwar an ihrem 
Verhalten im Konkurrenzkampf der Pflanzen untereinander und im 
Daseinskampf gegenüber einer sich dauernd verändernden Umwelt. 

Der Pflanzensoziologische Garten der Hansestadt Bremer, der auf 
Anregung und nach den Angaben von Herrn Prof. Dr. TÜxEN angelegt 
wurde, stellt den ersten Versuch größeren Ausmaßes dar, eine Land- 
schaft mit ihren natürlichen und menschlich bedingten Pflanzengesell- 
schaften im Kleinen künstlich aufzubauen. Zu diesem Zweck wurden 
durch Aufhöhung und Abtrag und unter Verwendung verschiedener 
Bodenarten (Sand, Lehm, Torf) auf dem vorhandenen Gelände die 
Standorte der gewünschten Gesellschaften möglichst getreu nach dem 
natürlichen Vorbild aufgebaut. Die Pflanzengesellschaften sollen sich 
auf diesen Flächen ungestört von selbst entwickeln. Nur die wichtigsten 
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Pioniere (bei den Waldgesellschaften Bäume und Sträucher, bei den 
Wiesengesellschaften Gräser und Leguminosen) wurden von Anfang 
an eingebracht. 

Die Entwicklung der Vegetation wurde auf Dauerflächen unter der 
wissenschaftlichen Leitung von Herrn Prof. Dr. Tüxex laufend be- 
obachtet und ist in meiner Dissertation ,, Über die Anfangsstadien der 
Vegetationsentwicklung auf Brachland“ ausführlich dargestellt und 
ausgewertet. Ich gebe hier nur eine kurze vorläufige Mitteilung über 
ein, Teilergebnis dieser Arbeit und muß wegen aller Einzelheiten auf 
diese selbst verweisen. Die Arbeit selbst konnte noch nicht gedruckt 
werden. Ich darf an dieser Stelle meinen Lehrern, den Herren Prof. 
TIscHLER und T#xeEn, für vielfache Anregung und Unterstützung 
meinen ergebensten Dank aussprechen. 

In dem bis zum Kriegsausbruch fertiggestellten Teil des Pflanzen- 
soziologischen Gartens konnte die Sukzession auf 11 verschiedenen 
Versuchsflächen verfolgt werden. Die Boden- und Grundwasserverhält- 
nisse dieser Flächen sind in Tabelle 1 kurz zusammengestellt. 

Die Flächen wurden alljährlich im Juni nach der Feldmethode von 
BRAUN-BLANQUET (2) soziologisch aufgenommen, d.h. für jede darauf 
vorkommende Art die Menge, Soziabilität und Vitalität nach den von 
BRAUN-BLANQUET festgelegten Stufen geschätzt. Die so gewonnenen 
Beobachtungen sind mit Hilfe der Gruppenwertsberechnung nach 
TÜxEN und ELLENBERG (15) quantitativ ausgewertet worden. Für die 
zytologische Bewertung der Arten diente die noch unveröffentlichte 
neueste! Zusammenstellung von Herrn Prof. TISCHLER über die Flora 
Schleswig-Holsteins, die wohl mit ausreichender Sicherheit auf die 
Flora Bremens übertragen werden kann. Arten, die sowohl diploide 
als polyploide Rassen ausbilden, sind dabei zur diploiden Gruppe ge- 
stellt worden. 

Alle Flächen waren im ersten Jahr der Brache von einer Acker- 
unkrautgesellschaft bedeckt, die überwiegend aus einjährigen Arten 
bestand und nur auf dem Parkwiesenboden der Fläche 3b nicht mehr 
optimal ausgebildet war. Im zweiten Jahr war diese Gesellschaft 
fast überall schlagartig verschwunden. An ihre Stelle traten Ruderal- 
stadien, die eine um so größere soziologische Verwandtschaft mit Wiesen- 
gesellschaften zeigten, je feuchter der Standort war. Auf den Flächen 4 
und 5 wurden bald durch die überaus stark wuchernde Quecke, auf 1 
und 2 durch die Erle sehr viele Arten im Konkurrenzkampf vernichtet. 

Betrachtet man nun mit Hilfe der oben bezeichneten quantitativen 
Methode das Verhalten der polyploiden Arten in dem eben umrissenen 
Sukzessionsgeschehen, so lassen sich folgende Gesetzmäßigkeiten 


1 Die vorliegende Arbeit wurde 1944 abgeschlossen und mußte leider auf 
diesem Stand belassen werden, da mir spätere Literatur nicht zugänglich war. 
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erkennen: 1. Die Flächen, auf denen der Mutterboden entfernt worden 
war, sowie Fläche 1 mit ihrem Torfboden (Tabelle 2b) unterschieden 
sich von den Flächen mit aufgeschütteter Acker- bzw. Friedhofserde 
(Tabelle 2a) während des ganzen beobachteten Entwicklungszeitraums 
deutlich durch ihren höheren prozentualen Gehalt an polypioiden Arten. 
Die abgeplaggten Böden und der Bruchwaldtorf beherbergten zu Beginn 
der Entwicklung durchschnittlich 52,8%, die aufgeschütteten Acker- 
böden, also die ökologisch günstigeren Standorte, dagegen nur 44,7% 
Polyploide. Auch im weiteren Verlauf der Entwicklung, der auf den 


Tabelle 2. Prozentualer Anteil der Polyploiden und der Therophyten 
an der Geswmtartenzahl im Verlauf der Sukzession!. 








&) Ackerboden. 
Fläche 6 Fläche 7 
Jahr | Mittelwert:) — Fläche Fläche Fläche 
brach |Ansaat brach |Ansaat 


























1. 44,7 44 49 40 3 49 4 53 48 
(46,6) (44) (42) (48) (45) (51) (54) (53) (62) 
2. 52,5 52 53 52 59 55 53 
(21,3) (22) (20) (22 (25) (33) (30) 
3. 55,2 53 57 60 65 59 51 
(4,3) (2) (6) (5) (24) (28) (31) 

4. 55,3 53 62 51 


(10,3) (15) (10) (6) 
b) Abgeplaggte Flächen und Torfboden. 








Jahr | Mittelwert | Fläche 3a | Fläche 3b | Fläche 9 | Fläche 1 

1. 52,7 51 60 50 50 
(37,5) (34) (22) (58) (36) 

À 53,2 47 48 58 60 
(18,5) (21) (7) (32) (14) 

3. 53,7 44 58 50 63 
(8,7) (6) (4) (20) (5) 

4. 59,5 56 54 61 67 
(8,5) (10) (0) (16) (8) 


1 Die eingeklammerten Zahlen bezeichnen den Anteil der Therophyten. Bei 
der Berechnung des Therophytenmittelwerts ist Fläche 8 wegen Störungen, auf 
die hier nicht eingegangen werden kann, nicht berücksichtigt. Werden Ranun- 
culus repens und Vicia cracca, die bei uns mit großer Wahrscheinlichkeit nur 
polyploid vorkommen, abweichend von dem sonst geübten Grundsatz (S. 178) zur 
polyploiden Gruppe gestellt, so steigen die Werte dieser Gruppe in den meisten 
Fällen um etwa 2—5% an, ohne daß sich jedoch das Verhältnis der Zahlen unter- 
einander wesentlich ändern würde. 

2 Der polyploide Anteil der Ansaaten ist durch die künstlich eingebrachten 
Gräser unnatürlich hoch und darum für die Berechnung der Mittelwerte nicht 
berücksichtigt worden. Für sich betrachtet zeigen die Ansaatflächen dieselben 
Entwicklungsgesetze wie die unbeeinflußten Bestände. 
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meisten Flächen von einem sehr ausgeprägten Artenwechsel begleitet 
war, blieb diese Regel gewahrt: Auf den ungünstigeren Standorten 
lebte ein höherer Prozentsatz an polyploiden Arten. 

Dieses Ergebnis deckt sich sehr gut mit einer anderen Gesetzmäßig- 
keit, die sich an unseren Beständen zeigte: Wie aus Tabelle 2 hervor- 
geht, verhält sich der prozentuale Anteil der Therophyten an der Zu- 
sammensetzung der Bestände genau umgekehrt wie der Anteil der 
polyploiden Arten. Er ist während der ganzen Beobachtungszeit auf 
den ökologisch günstigeren Standorten (Tabelle 2a) höher als auf den 
mutterbodenfreien Flächen oder auf dem Torfboden (Tabelle 2b). Für 
die Therophyten konnte nun an Hand ihrer Verteilung auf bestimmte 
heimische Pflanzengesellschaften ebenso wie an ihrem besonderen Ver- 
halten auf unseren Versuchsflächen wahrscheinlich gemacht werden, 
daß sie auf eine gute Nitrifikation des Bodens angewiesen sind. 

Wir sind also durch das im selben Sinne gesetzmäßige Verhalten 
der Therophyten in unserer Schlußfolgerung gestützt, daß die von 
TISCHLER aufgefundene Regel über die besonders hohe Lebenskraft der 
Polyploiden nicht nur im Großen für ein sehr umfangreiches Material 
gilt, sondern sich auch im Kleinen, am Einzelbestand, aufs feinste 
bestätigt. 

2. Auch im zeitlichen Ablauf der Sukzession ändert sich der Anteil 
der polyploiden Arten an der Zusammensetzung der Gesellschaften 
in gesetzmäßiger Weise: Auf allen aufgeschütieten Böden (vgl. Tabelle 2a 
und Tabelle 2b, Spalte 6) nimmt er von Jahr zu Jahr zu, insgesamt im 
Verlauf unserer 4 Beobachtungsjahre um etwa 10%. Auf den abge- 
plaggten, also ungelockerten und humusarmen Flächen schwankt da- 
gegen der Anteil der polyploiden Arten regellos hin und her. 

Nun ist es in der Landwirtschaft längst bekannt; daß bei einer neu 
angesäten Wiese auf frisch umgebrochenem Land auf die erste üppige 
Ernte die sog. ,,Hungerjahre“ folgen. Nach den Untersuchungen von 
MORGENWECK (8; vgl. auch Krapp, 5) hängt diese Erscheinung mit einer 
starken Bodenverdichtung und damit verknüpften Umstellungen des 
bakteriellen Bodenlebens in dem sich selbst überlassenen Ackerboden 
zusammen. Die steigende Zunahme der Polyploiden auf den aufge- 
lassenen Ackerböden trifft also mit einer zunehmenden Verschlechterung 
der zunächst sehr günstigen Lebensbedingungen zusammen, die schon 
von anderer Seite an ihren Auswirkungen auf die Pflanzendecke fest- 
gestellt und sogar schon in ihren Ursachen geklärt wurde. 

Wo dagegen auf unseren Versuchsflächen der Mutterboden entfernt 
wurde, sind die Lebensbedingungen von vornherein ungünstig. Die Ver- 
änderungen auf dem sich selbst überlassenen Standort sind wohl anderer 
Art und gehen so langsam vor sich, daß in dem Beobachtungszeitraum 
noch keine klare Richtung der Entwicklung zu erkennen ist. 
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3. Besonders klar zeigt sich die hohe Kampfkraft der Polyploiden 
im Konkurrenzkampf der Arten untereinander, der auf einigen unserer 
Flächen, wie bereits erwähnt, mit einer fast dramatischen Heftigkeit 
ausgefochten wurde. Auf 2 Flächen nahm im 2. und 3. Jahr die Quecke 
so sehr überhand, daß die Bestände in ihrer Eintönigkeit jungen Ge- 
treidefeldern glichen. Zahlreiche Arten, die zunächst mit der Quecke 
oder noch später als sie eingewandert waren, wurden unterdrückt 
oder ganz ausgerottet. In Tabelle 3 sind diese Arten aufgeführt und 
denjenigen gegenübergestellt, welche sich der Quecke gegenüber be- 
haupten oder sogar ausdehnen konnten. Die letzteren sind in der 
Tabelle mit + bezeichnet. 


Tabelle 3. Das Verhalten der polyploiden Arten im Konkurrenzkampf mit der Quecke. 
a) Rasch verschwindende oder stark kümmernde Arten. 
Polyploid: Bellis perennis 

Alopecurus geniculatus Poa trivialis a. 

Anthoxanthum odoratum Polygonum lapathifolium 

Polygonum aviculare Polygonum convolvulus 

Cerastium caespitosum Chenopodium polyspermum 

Trifolium repens Erysimum cheiranthoides 


Oxalis stricta Trifolium pratense 
Viola tricolor ssp. arvensis Trifolium hybridum 
Chrysanthemum leucanthemum Chaerefolium silvestre 
Linaria vulgaris 
Diploid: Veronica serpyllifolia 


Plantago major 


Leontodon autumnalis Plantago lanceolata 


Cirsium palustre 
b) Bleibende oder sich vermehrende (+) Arten. 


Polyploid: Stachys paluster 

+ Alopecurus pratensis Galeopsis tetrahit 

+ Glechoma hederaceum Veronica chamaedrys 

+ Poa pratensis Cirsium lanceolatum 

+ Phalaris arundinacea Former 

+ Urtica dioica Diploid: 

+ Rubus fruticosus + Heracleum sphondylium 

+ Aegopodium podagraria + Lamium album 

+ Symphytum officinale + Cirsium arvense 

+ Scutellaria galericulata Holcus lanatus 

+ Achillea millefolium Rumex acetosa 
Equisetum arvense Stellaria graminea 
Festuca rubra ssp. genuina Ranunculus repens! 
Deschampsia caespitosa Vicia eracca! 
Dactylis glomerata Vicia sepium 
Agrostis alba Galeopsis speciosa 
Juncus effusus Tanacetum vulgare 
Polygonum amphibium Achillea ptarmica 


Rumex crispus 


1 Ranunculus repens und Vicia cracca besitzen diploide und polyploide Rassen, 
sind aber bei uns bis jetzt fast nur polyploid gefunden worden. Wiirde man sie 
abweichend von dem auf S. 178 betonten Grundsatz zur Gruppe der Polyploiden 
stellen, so wiirden sich 71% polyploide und nur 29% diploide Arten der Quecke 
gegenüber behaupten können. 
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Wie die Tabelle zeigt, sind unter den Arten, die verschwinden oder 
doch erheblich kümmern, 65% diploid und nur 35% polyploid. Dagegen 
besteht die Gruppe der Pflanzen, die sich der Quecke gegenüber be- 
haupten konnten, zu 65% aus polyploiden und nur zu 35% aus diploiden 
Arten!. Das Verhältnis der Polyploiden und Diploiden vor der Massen- 
ausdehnung der Quecke war nahezu gleich 1:1, so daß nach den Ge- 
setzen der Wahrscheinlichkeit gleich viel diploide wie polyploide Arten 
hätten verdrängt werden müssen. 

Noch deutlicher zeigte sich die Überlegenheit der Polyploiden im 
Konkurrenzkampf auf den Flächen 1 und 2. Als sich dort das Laubdach 
der Erlen schloß, wurden sehr viele Arten der Krautschicht durch 
Lichtmangel vernichtet. 

Wiederum waren dies zu 32 bzw. 41% polyploide und zu 68 bzw. 
59% diploide Arten. Dagegen waren unter den Pflanzen, die sich halten 
konnten, 72 bzw. 76% polyploide und nur 28 bzw. 24% diploide Arten. 
Die beiden Artengruppen sind in Tabelle 4 zusammengestellt. Vor dem 
Lichtentzug durch die Erlen war das Mengenverhältnis zwischen Diplo- 
iden und Polyploiden auf Fläche 1 wie 2:3, auf Fläche 2 wie 1:1. 

4. Wir haben bis jetzt die Polyploidie autökologisch, d.h. in ihrer 
Bedeutung für den Daseinskampf der einzelnen Arten in der sich 
verändernden Umwelt der aufgelassenen Felder betrachtet und an 
verschiedenen Beispielen gesehen, daß die polyploiden Arten im ganzen 


Tabelle 4. Das Verhalten der polyploiden Arten beim Lichtentzug durch die Erlen. 
a) Rasch verschwindende oder stark kümmernde Arten. 


Polyploid: A N Leontodon autumnalis 
A N? Rumex acetosella A N Ranunculus acer 
A N Trifolium repens A N Trifolium pratense 
A N Trifolium dubium A N Hypericum maculatum 
A N Alopecurus geniculatus A N Veronica serpyllifolia 
A N Chrysanthemum leucanthemum A _ Plantago major 
A Taraxacum officinale A  Spergula arvensis 
A Stachys paluster A  Senecio aquaticus 
A Equisetum palustre Chrom.zahl unbekannt 
A Juncus bufonius A Cirsium palustre 
A Spergularia rubra A Vicia cracca 
A Carex echinata A Gnaphalium uliginosum 
A Juncus bulbosus A Sagina procumbens 
A Achillea millefolium A  Peplis portula 
A Juncus articulatus A  Stellaria uliginosa 
A Carex leporina A Hypericum humifusum 
A _Juncus squarrosus A Drosera intermedia 
N Epilobium angustifolium A Veronica scutellata 
A Erica tetralix 
Diploid: A Oenanthe aquatica 
A N Holcus lanatus N Bellis perennis 
AN Achillea ptarmica N Trifolium hybridum 
A N Rumex acetosa N Cirsium arvense 
A N Plantago lanceolata N Linaria vulgaris 


1 Siehe Fußnote 1, S. 182. 
2 A auf Fläche 1 vorkommend; N auf Fläche 2 vorkommend. 
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Tabelle 4. (Fortsetzung.) 
b) Bleibende oder sich vermehrende Arten?. 


Polyploid: 
Equisetum arvense 
Deschampsia caespitosa 
Oxalis strieta 
Anthoxanthum odoratum 
Symphytum officinale 
Juncus effusus 
Agrostis capillaris 
Glyceria fluitans 
Lysimachia nummularia 
Polygonum amphibium 
Festuca rubra 
Agrostis alba 
Mentha arvensis 
Juncus filiformis 
Cardamine pratensis 
Carex. canescens 
Viola palustris 
Lysimachia vulgaris 
Poa pratensis 
Hydrocotile vulgaris 
Agrostis canina 
Ranunculus flammula 
Ajuga reptans 
Carex gracilis 
Carex vesicaria 


222222222222 
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N Aegopodium podagraria 
N Agropyron repens 

N Urtica dioica 

N Alopecurus pratensis 
N Stachys paluster 

N Festuca pratensis 

N Cerastium caespitosum 
N Prunella vulgaris 

N Lythrum salicaria 

N Glechoma hederaceum 
N Achillea millefolium 


Iris pseudacorus ? 
Poa trivialis 

Lotus uliginosus? 
Ranunculus repens 
Lychnis flos cuculi 
Lycopus europaeus 
Galium palustre 
Luzula multiflora 
Filipendula ulmaria 
Convolvulus sepium 
Chaerefolium silvestre 
Vicia sepium 

Vicia cracca 


besser als die diploiden imstande sind, sich unter ungünstigen Be- 
dingungen zu béhaupten. Zum SchluB ist noch die Frage zu prüfen, 
welche Rolle die Polyploidie der Arten in der Synökologie, d.h. im 
Daseinskampf und der Entwicklungsgeschichte der Pflanzengesell- 
schaften auf den alternden Brachen spielt. 

Auf unseren Beobachtungsflächen herrschte, soweit sie vorher acker- 
baulich genutzt waren, im ersten Jahr eine optimal ausgebildete Acker- 
unkrautgesellschaft. Diese verschwand im zweiten Jahr fast völlig 
und ging in ein Ruderalstadium über, in dem sich nur noch einzelne 
besonders zähe, meist ausdauernde soziologisch nicht sehr charakte- 
ristische Arten hielten, das man also gewissermaßen als Degenerations- 
phase der Ackerunkrautgesellschaft betrachten kann. 

Durch eigene Beobachtung und Auswertung der Literatur konnte 
nun festgestellt werden, daß das ‚spontane‘ Erscheinen einer optimal 


1 Die Arten Iris pseudacorus, Lotus uliginosus und Luzula multiflora besitzen 
ebenso wie Ranunculus repens und Vicia cracca diploide und polyploide Rassen 
(vgl. S.182), sind aber bei uns bis jetzt fast nur polyploid gefunden worden. Würde 
man sie zu der polyploiden Gruppe stellen, so würden sich die gefundenen Ver- 
hältniszahlen folgendermaßen ändern: Durch Lichtmangel wurden auf den Flächen 
1 und 2 32 bzw. 44% polyploide und 68 bzw. 56% diploide Arten vernichtet. Da- 
gegen konnten sich 84 bzw. 88% polyploide und 16 bzw. 12% diploide Arten halten. 

? Bei den sich vermehrenden Arten, sind die Buchstaben A bzw. N durch 


Schrägsatz gekennzeichnet. 
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ausgebildeten Ackerunkrautgesellschaft auf frisch aufgebrochenen 
Böden auf dem Vorhandensein eines reichlichen Unkrautsamenvorrats 
im Boden beruht, der jahrzehntelang in ruhendem Zustand keimfähig 
bleibt. Da die meist recht schwer beweglichen Samen der Acker- 
unkräuter hauptsächlich durch den Ackerbau selbst verbreitet werden 
(vgl. Korsmo, 6, u.a.), muß ein solcher Samenvorrat in allen Böden 
fehlen, die vom Pflug noch unberührt sind. Wenn auf solchen Böden 
Äcker angelegt werden, so wachsen zunächst zwischen den Kultur- 
pflanzen fast keine von den üblichen Unkräutern, dafür aber viele sonst 
auf Äckern ganz ungebräuchliche Wald- und Wiesenpflanzen. Erst im 
Laufe einiger Jahre ver- 

schwinden diese beifort- Tabelle 5. Anteil der Polyploiden an der Unkraut- 




















gesetzter Ackerkultur, klasse in den Beständen des Bremer Gartens. 

die eigentlichen Acker- pat go [se 45 

unkräuter wandern ein, of mae. : = 

und eine normale Acker- 

unkrautgesellschaft bil- 1.Jahr 43% 39% 43% 80% 

det aids. bas Der 2.Jahr 47% 47% 57% 57% 
et sich heraus. - 3.Jahr 50% 55% 75% 100% 

artige Initialphasen von 4. Jahr 64% 100% 100% 
Ackerunkrautgesell- 


schaften fanden wir in finnischen und Schwarzwälder Brandrcdungs- 
kulturen (LINKOLA, 7 und Bartscu, 1), auf jungen Ackern im Dauer- 
grünland der Wümmeniederung bei Bremen und eines Flachmoores 
bei Hannover und in unserem Beobachtungsgelände auf dem Park- 
wiesenboden der Fläche 3b, der zum mindesten in den letzten 140 Jahren 
niemals ackerbaulich genutzt worden ist. 

Bei der Verarbeitung unserer Aufnahmen zeigte es sich, daß sich 
die Entwicklungsgeschichte der Gesellschaften recht gut verfolgen 
läßt, wenn man die höchsten Gesellschaftseinheiten, die Klassen, in 
ihrem Verhalten betrachtet. So ist in Tabelle 5 der Anteil der poly- 
ploiden Arten an der Klasse der Unkrautgesellschaften (Rudereto- 
Secalinetea vgl. TÜxEN, 13) für unsere Versuchsflächen in den ver- 
schiedenen Beobachtungsjahren zusammengestellt. 

Die Optimalphase der Ackerunkrautgesellschaften (erste Quer- 
spalte der Tabelle) enthält demnach verhältnismäßig wenig polyploide 
Arten. Der Gehält an Polyploiden ist auf Sandboden und Torf höher 
als auf Lehmboden (vgl. auch HOEDTKE, 4), er beträgt auf Lehmboden 
39%, auf Sand und Torf 43%. In der Degenerationsphase (2., 3. und 
4. Jahr) steigt der Anteil der polyploiden Arten an der Unkrautklasse 
um so höher, je mehr sich die abiotischen Standortsverhältnisse für 
diese Klasse verschlechtern und je schärfer die Konkurrenz der nach- 
folgenden fremden Gesellschaften wird. 

Die folgende Gesamtübersicht über das Verhalten der Ruderal- und 
Unkrautarten auf unserem Beobachtungsgelände (Tabelle 6) beleuchtet 
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Tabelle 6. Die Bedeutung der Polyploiden für die Konkurrenzkraft der 
Ackerunkrautgesellschaften im Bremer soziologischen Garten. 


a) Arten, die nach 1 Jahr in unseren Beständen verschwanden oder kümmerten, 
Polyploid: Urtica urens 
Stellaria media Spergula arvensis 
Polygonum persicaria Raphanus raphanistrum 
a lutea Mercurialis annua 
Euphorbia helioscopia Stachys arvensis 
Senecio vulgaris Lamium amplexicaule 
Bidens tripartitus Matricaria chamomilla 
Cirsium lanceolatum Matricaria suaveolens 


Solanum nigrum Centaurea cyanus 

Verbascum thapsiforme Sonchus asper 

Panicum crus galli Vicia angustifolia 
Lamium purpureum 


Lycopsis arvensis 





Diploid: Datura stramonium 
Polygonum lapathifolium Hyoscyamus niger 

ssp. nodosum Aethusa cynapium 
Chenopodium album Gnaphalium uliginosum 
Polygonum convolvulus Setaria viridis 
Chenopodium polyspermum Erysimum cheiranthoides 
Atriplex patulum Thlaspi arvense 
Polygonum hydropiper Scleranthus annuus 


b) Arten, die in unseren Beständen auch im 2. und 3., zum Teil sogar im 4. Jahr 
der Entwicklung voll lebenskräftige Pflanzen hervorbrachten. 
Polyploid: Equisetum arvense 
Agropyron repens Rumex obtusifolius 


Galeopsis tetrahit Poa annua 3 
Urtica dioica Sonchus arvensis 
Oxalis stricta eae 

Viola arvensis Diploid: 
Polygonum aviculare Cirsium arvense 
Capsella bursa pastoris Galeopsis speciosa 
Papaver dubium Tanacetum vulgare 
Potentilla anserina Plantago major 


den Auslesevorgang noch deutlicher. Unter den Arten, die im 2. Jahr 
verschwunden waren oder doch nur noch mit stark geschwächter 
Vitalität wiederkamen, finden wir 73% diploide und nur 27% poly- 
ploide Arten. Die konkurrenzkraftigeren Glieder der Klasse, die auch 
noch im 2. und 3., ja sogar noch im 4. Jahr voll lebenskraftige Pflanzen 
hervorbrachten, sind dagegen zu 76% polyploid und nuc zu 24% diploid. 
In der Optimalphase war das Verhältnis zwischen Polyploiden und 
Diploiden im Durchschnitt 2:3. Etwa die Hälfte der zweiten Gruppe 
besteht aus mehrjährigen Arten, während sich in der ersten ausschließ- 
lich ein- bis höchstens zweijährige Gewächse finden. 

Ebenso wie die Degenerationsphase ist auch die /nitialphase der 
Ackerunkrautgesellschaften durch einen besonders hohen Anteil an 
polyploiden Arten ausgezeichnet. Auf unserer Fläche 3b (letzte senk- 
rechte Spalte von Tabelle 5) betrug der Anteil der Polyploiden an der 
Unkrautklasse im 1. Jahr 80%, also rund doppelt soviel wie in den 
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optimal ausgebildeten Ackerunkrautgesellschaften auf unseren Acker- 
bodenflächen. Ähnlich verhält es sich bei den oben erwähnten jungen 
Feldern aus der Nähe von Hannover und Bremen. Von den spärlichen 
Ruderalarten, welche ein zum erstenmal gepflügtes Haferfeld bei 
Bremen und ein zum zweitenmal gepflügtes Kohlfeld bei Hannover 
besiedelten, waren 55,6 bzw. 57% polyploid. Die bereits viel reicher 
entwickelte Unkrautgesellschaft eines 5 Jahre alten Rübenfeldes bei 
Hannover besaß nur 38% polyploide Arten, also schon einen ähnlichen 
Anteil wie die optimal ausgebildeten Gesellschaften auf dem Acker- 
boden unserer Untersuchungsflächen, die 39% enthielten (vgl. Tabelle 5). 

Wir sahen also an dem Fall der Ackerunkrautgesellschaften, daß 
in den eigentlichen Kampfstadien, der Initial- und Degenerationsphase 
der Gesellschaften ihre polyploiden Glieder mehr hervortreten, wäh- 
rend in der Optimalphase die diploiden Arten herrschen. Ob sich ein 
ähnliches Gesetz auch für andere Gesellschaften, etwa die in der Suk- 
zession folgenden Wiesengesellschaften, feststellen läßt, kann mit 
unserem noch geringen Material nicht entschieden werden. 

5. Die prozentualen Mengen, in denen die Polyploiden unsere Be- 
obachtungsflächen bedeckten, schwankten im Verlauf der Entwicklung 
meist recht stark, da ja bei der Besiedlung von Brachflächen gerade im 
Anfang herdenbildende Arten eine große Rolle spielen. In den kurzen 
Zeiträumen, die wir bis jetzt überblicken, zeichnet sich noch keine 
eigentliche Entwicklungsrichtung ab. Als Ergebnis läßt sich nur heraus- 
stellen, daß in fast allen beobachteten Stadien die Polyploiden einen 
größeren Teil der Fläche bedeckten als die Diploiden, auch dann, wenn 
sich mehr diploide als polyploide Arten an der Besiedlung beteiligten. 
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A. Einleitung. 

Die Aufgabe der vorliegenden Untersuchung besteht darin, die Wir- 
kung geringen Bodenwassergehaltes auf die CO,-Assimilation höherer 
Pflanzen weiter zu klären. Ferner soll die Auswirkung einer möglicher- 
weise veränderten Photosynthese auf die einzelnen Phasen der Stoff- 
produktion — nämlich die Stoffausbeute des einzelnen Blattes, der 
Zuwachs der ganzen Pflanze, die Verteilung der gebildeten Stoffe auf 
die einzelnen Organe, sowie der Ertrag selbst — untersucht werden, 
und schließlich ist die Frage nach den Gründen für eine veränderte 
Assimilationsfähigkeit, insbesondere im Anschluß an STOcKErs Unter- 
suchungen zur Dürreresistenz (1943, 1945) zu erörtern. 

Auf Grund der bisherigen Arbeiten ergibt sich für unser Problem 
in Hinsicht auf die CO,-4ssimilation, daß in verschiedenen Fällen die 
bei geringem Bodenwassergehalt gezogenen Pflanzen, die im Freiland 
oder unter Gewächshausbedingungen auf ihre Photosynthese hin unter- 
sucht wurden, eine erhöhte Assimilationsintensität besaßen (KURSANOV 
u. Mitarb., ZAITZEVA, sowie neuerdings vor allem STOcCKEr u. Mitarb. 
u. &.). Bei anderen Untersuchungen konnte eine solche Förderung aber 
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nicht festgestellt werden (PETINOV u. Mitarb. u. a.), auch bei STOCKER 
verhielten sich die einzelnen Arten und Sorten nicht gleich. Abgesehen 
von der Versuchsanordnung im einzelnen und einem verschiedenen 
Verhalten der Arten, könnten diese Ergebnisse bereits durch eine 
unterschiedliche Reaktionsfähigkeit der Spaltöffnungen der feucht und 
trocken gezogenen Pflanzen hervorgerufen werden (KLEIN, STOCKER, 
1945). Da auf Grund der verschiedenen Versuchsbedingungen Spalten- 
reaktionen nicht ausgeschlossen waren, bzw. gerade untersucht werden 
sollten, liegt diese Deutung nahe. Auch an eine unterschiedliche Atmungs- 
intensität, die die Assimilationswerte überdeckt, wäre zu denken 
(Krart). Ob aber die Assimilationsfähigkeit selbst sich bei trocken 
gezogenen, relativ xeromorphen Pflanzen gegenüber feucht gezogenen 
Kontrollen ändert, ist unbekannt, wenn sie auch verschiedentlich hypo- 
thetisch behauptet worden ist (RIPPEL, TUMANOW, MEYER). Abgesehen 
von eigenen Vorversuchen (Sımonıs 1941) liegen nur einige wenige 
orientierende Versuche STocKERs (1943) vor, bei denen letzterer keine 
Unterschiede der Assimilationsintensität erhielt. 

Die Untersuchung der weiteren Phasen der Stoffproduktion von 
Trockenkulturen wurde naturgemäß von landwirtschaftlicher Seite (vgl. 
WerzeL) in Hinsicht auf die Fragen der Dürreresistenz besonders be- 
trieben. Neben dem allgemein erniedrigten Gesamtertrag, wurde teils 
eine Förderung der Stoffausbeute und des relativen Ertrages einzelner 
Pflanzenteile gefunden (Tumanow, MEYER, KOLOMIEC u.a.), teils deren 
Senkung (PETINOV u. a.) festgestellt. Abgesehen davon, daß diese 
Differenzen bereits weitere Untersvchungen wünschenswert erscheinen 
lassen, schien es mir vor allem erforderlich, zu klären, wie es bei einer 
möglicherweise erhöhten Assimilation bzw. einer größeren Stoffausbeute 
der Trockenkulturen schließlich zu ihrem geringen Ernteertrag kommt. 
Für die Bestimmung des Zuwachses ist es schließlich von Bedeutung, 
daß diese Größe nach HEATH und GREGORY bei verschiedenen Arten 
und unter verschiedenen Bedingungen weitgehend konstant sein soll. 
Ob diese Konstanz auch bei Feucht- und Trockenkulturen erhalten 
bleibt, wird sich im Rahmen dieser Untersuchungen zeigen müssen. 

Im übrigen liegen Untersuchungen über den Einfluß des Wasserhaushalts 
der Pflanzen auf Photosynthese und Stoffproduktion in großer Zahl vor, auf die, 
soweit wie nötig, später eingegangen wird. Da es sich bei meinen Untersuchungen 
um den Einfluß langdauernden Wassermangels handelt, bei dem die Pflanzen 
xeromorphe Strukturen ausbilden, gehören alle Untersuchungen über den Einfluß 
kurzfristiger und vorübergehender Wassergehaltsschwankungen oder plötzlichen 


Wasserentzuges, die also in der Reaktionsphase nach StockERs vorgeschlagener 
Terminologie vorgenommen wurden, auf die Stoffprodüktion nicht hierher. 


Da es mir nach dem Gesagten zunächst vor allem auf die Be- 
stimmung der Assimilationsfähigkeit selbst ankam, wurden die Ver- 
suche so durchgeführt, daß Pflanzen bei niedrigem Bodenwassergehalt 
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angezogen wurden, bis sie relativ xeromorphe Strukturen ausgebildet 
hatten. Dann wurde ihre Assimilationsfähigkeit unter môglichst gün- 
stigen konstanten Bedingungen, bei weitgehender Ausschaltung von 
Spaltenreaktionen in einer hierzu geeigneten Apparatur untersucht. 
AuBerdem wurde die tägliche Stoffausbeute, nunmehr auch unter 
natürlichen Vegetationsverhältnissen, bestimmt, sowie der Gesamt- 
zuwachs, die Verteilung der gebildeten Assimilate und der Ertrag fest- 
gestellt. Nach verschiedenen Vorversuchen (Stmonis 1941) wurde nur 
mit Inkarnatklee gearbeitet. 


Ich möchte Herrn Prof. Dr. FIRBAS auch an dieser Stelle für sein stetes Inter- 
esse am Fortgang der Arbeit meinen herzlichen Dank aussprechen. Nur durch 
seine Hilfe konnten während des Krieges die Untersuchungen zu einem Abschluß 
gebracht werden. Ohne die Hilfe meiner Frau, die während meiner Abwesenheit 
im Felde die Anzucht der Pflanzen besorgte und außer der Hilfe bei den Ernten 
usw. die zahlreichen Blattflächenbestimmungen durchführte, wären die Unter- 
suchungen nicht möglich gewesen. 


B. Methodik. 


1. Kultur der Versuchspflanzen. 


Die Versuchspflanzen ! wurden bei verschiedenem Bodenwassergehalt in Ver- 
suchsgefäßen von 1,3kg Bodeninhalt kultiviert. Die eine Gruppe der Pflanzen, 
im folgenden als Feuchtpflanzen bezeichnet, wurde bei 80% der Wasserkapazität 
des Bodens gehalten, während die andere Gruppe, die Trockenpflanzen, im Jahre 
1940 und 1941 mit 40% und später mit 30% der Wasserkapazität des Bodens 
bewässert wurde. 

Als Boden wurde reiner Quarzsand benutzt. 7 Teile Quarzsand wurden mit 
3 Teilen Lehm (Hohenheimer Lehm) vermischt. Für die Kulturen 1944 wurde ein 
weniger nährstoffreicher Lehm genommen, so daß der Boden zusätzlich gedüngt 
werden mußte. Es wurde deshalb eine Nährlösung ? zugesetzt, die bei Inkarnat- 
kleeversuchen am Institut für Pflanzenbau in Göttingen mit Erfolg verwendet 
wurde. 

Der in Anzuchtkästen ausgesäte Inkarnatklee wurde nach der Entwicklung 
der beiden Keimblätter zu je 3 Pflanzen in Kulturgefäße mit einem Boden von 
etwa 60% der Wasserkapazität verpflanzt. Nach kurzer Anwuchszeit von etwa 
4—6 Tagen wurde der Bodenwassergehalt bei der Trockenserie erniedrigt und bei 
der Feuchtserie entsprechend erhöht. In den verschiedenen Versuchsjahren 
wurden die Pflanzen möglichst gleichmäßig behandelt. Die Gefäße wurden täglich 
einmal, im allgemeinen morgens früh, auf Gewicht gebracht, und es wurde dafür 
Sorge getragen, daß die Austrocknung in den Mittagsstunden heißer Tage nicht 
soweit ging, daß der Bodenwassergehalt der Feuchtpflanzen den der Trocken- 
pflanzen unterbot; bestand diese Gefahr, wurde ein zweitesmal gegossen. Die Ge- 
wichtszunahme der Gefäße durch das Pflanzenwachstum wurde berücksichtigt. 


1 Das Saatgut, Niederrheinischer Poppelsdorfer Inkarnatklee, „Trifolium 
incarnatum L., Rhein‘‘ stellte dankenswerterweise Herr Prof. LowiG, Hohenheim, 
zur Verfügung. 

2 Nach Angaben von Herrn Prof. ToRNAU wurden auf 1 kg lufttrockenes Sand- 
Lehmgemisch 0,375 g CaH,(PO,),, 0,0375 g NH,NO,, 0,239g KCl, 0,150g CaO 
zugesetzt. 
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2. CO,-Assimilation. 


Für die vorliegende Fragestellung sollte die CO,-Assimilation der feucht und 
trocken gezogenen Pflanzen zunächst unter möglichst günstigen Bedingungen 
miteinander verglichen werden. Hierfür erschien die Bestimmung der apparenten 
Assimilation (O,-Abgabe) an abgeschnittenen Blättern in der Assimilationskammer 
des VAN DER Paauw-Apparates (VAN DER PAAUW 1932) geeignet. Für Licht und 
Temperatur können auf diese Weise günstige Verhältnisse geschaffen werden, 
das Blatt befindet sich in CO,-reicher Atmosphäre und schließlich ist der 
Wassergehalt der Luft derart, daß Spaltenbewegungen an den abgeschnittenen 
Blättern weitgehend vermieden werden können. Nachteile der Methode ergeben 
sich allerdings aus der Notwendigkeit, mit abgeschnittenen Blättern arbeiten zu 
müssen (vgl. jedoch GAssneR und GOEZE 1932, BAUER, STOCKER 1935), und 
ferner daraus, daß die Blattfläche der zu untersuchenden Blätter möglichst gleich 
groß sein muß und außerdem nicht über 4,5 gem betragen darf (vgl. Kontroll- 
versuche S. 195). 

Benutzt wurde die VAN DER Paauwsche Apparatur mit den von AUFDEM- 
GARTEN und BopDE 1940 angegebenen Verbesserungen. An Stelle des 1/100° Kon- 
taktthermometers mußte ein solches von 1/10° verwendet werden, wodurch die 
Wassertemperatur leider nur auf + 0,02° genau reguliert werden konnte. Zur 
genaueren Messung der Lichtintensität der benutzten 500 Watt Osram Nitra 
Lampe wurde eine Mottsche Thermosäule gebraucht, und es wurde dafür Sorge 
getragen, daß Schwankungen der Lichtintensität weitgehend vermieden wurden. 

Als Pufferlösung wurde die von VAN DER PAAUW angegebene Carbonat-Bi- 
carbonatlésung, 0,375 mol NaHCO, + 0,125 mol Na,CO,, benutzt. Der CO,- 
Gehalt der Luft in der Assimilationskammer beträgt dann nach VAN DER PAAUW 
bei 16° 0,7% und bei 23° 1,1%. Es wurde also bei einem CO,-Gehalt der Luft 
von etwa 0,9% gearbeitet. 

Die Assimilationsversuche wurden in folgender Weise durchgeführt: Die 
Pflanzen wurden morgens aus dem Gewächshaus geholt, an ein Nordfenster gestellt 
und von dort einzelne Blätter der Feucht- und Trockenserien abwechselnd in den 
Versuch genommen. Es wurden — mit Ausnahme bestimmter Versuchsgruppen — 
möglichst gleich alte Blätter gewählt. Ihr Frischgewicht wurde festgestellt, und 
es wurde dafür gesorgt, daß die benutzten Blattflächen der Feucht- und Trocken- 
pflanzen innerhalb einesgewissen Spielraumes möglichst gleich waren. Im allgemeinen 
benutzte ich bei den Feuchtpflanzen nur eins der 3 Teilblättchen des Inkarnat- 
kleeblattes, bei den Trockenpflanzen 2 Teilblättchen. Die Blätter wurden mit ihren 
Stielen in kleine Wasserbehälter mit Aqua dest. tauchend 1, in die Assimilations- 
kammer gebracht und bei konstanten Lichtverhältnissen, 25 000 Lux, und kon- 
stanter Temperatur, 20,00° C + 0,02° untersucht. Alle 3 Min. wurde eine 
Ablesung vorgenommen und aus 10 Messungen das Mittel bestimmt. Auf Kon- 
stanz der Werte während der Versuchszeit wurde geachtet, Blätter mit abfallenden 
Werten ausgeschieden. Nach Beendigung des Versuches wurde das Blatt sofort 
wieder gewogen und im allgemeinen eine geringe Erhöhung des Blattfrischgewichtes 
festgestellt. Zur Bestimmung des Blattwassergehaltes wurde das Mittel aus dem 
Wert vor und dem nach dem Versuch berechnet. Anschließend wurde die Spalten- 
weite des Versuchsblattes mit Hilfe der Immersions- und Infiltrationsmethode 
festgestellt, nachdem bereits vor Versuchsbeginn die Spaltenweite an einem 
nicht zum Versuch benutzten Teilblättchen des Versuchsblattes bestimmt worden 


1 Durch das Einstellen der Blätter in Aqua dest. tritt nach den Unter- 
suchungen von BAUER eine bei unseren Versuchen jedoch nicht unerwünschte, 
erhöhte Konstanz der Assimilationswerte ein; vgl. auch die diesbezüglichen Kontroll- 
versuche S. 197f. 
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war. Die Blattfläche des Versuchsblattes wurde durch eine Lichtpause und 
späteres Planimetrieren ermittelt. Dann wurde das Blatt bei 105° getrocknet 
und erneut gewogen. 

Die Messung der Spaltenweite mit der Infiltrationsmethode wurde mit Alkohol 
und Xylol vorgenommen, wobei die Stärke des Eindringens der Flüssigkeiten in 
das Blatt in üblicher Weise bezeichnet wurde: 


Alkohol 0 Xylol 0 mit 0 
Xylol 1 mit 1 
Xylol 2 mit 2 
Xylol 3 mit 3 

Alkohol 1 Xylol 3 mit 4 usw. 


Die Immersionsmethode (STÄLFELT 1929 b, 1935) brachte bei einem ziemlich 
ungleichmäßigen und geringen Öffnungszustand zunächst einige Beobachtungs- 
schwierigkeiten mit sich. Es wurden für jede Probe daher immer mindestens 
20 Spalten ausgemessen. Niedrige Mittelwerte rühren daher, daß ein Teil der 
beobachteten Spalten geschlossen war. Dem Einwand gegen die Immersions- 
methode von HEATH (1939), daß die Variationen der Spaltenweite in verschiedenen 
Teilen des Blattes so stark seien, daß die Ergebnisse verfälscht werden können, 
wurde dadurch zu begegnen versucht, daß die zur Beobachtung kommenden Spalten 
immer dem gleichen Blatteil entnommen wurden. 

Beide Methoden ergeben bei gleicher Anzucht der Pflanzen im allgemeinen ver- 
gleichbare Resultate. Bei verschiedener Anzucht der Pflanzen (Vergleich von Feucht- 
und Trockenpflanzen Tabelle 4, S. 197) zeigten sich teilweise geringe Unterschiede 
zwischen beiden Methoden, auf die bei der Versuchsbesprechung eingegangen 
wird. In solchen Fällen wurde die Immersionsmethode als ausschlaggebend an- 


gesehen. 
3. Tägliche Stoffausbeute. 


Die Stoffausbeute! der Blätter wurde bei den Feucht- und Trockenserien 
im Prinzip nach der Sacusschen Blatthälftenmethode durch Bestimmung der Ge- 
wichtszunahme von belichteten Blättern sowie durch die Messung des Gewichts- 
verlustes bei verdunkelten Blättern von T'rifolium unter Gewächshausbedingungen 
in Tagesversuchen festgestellt. 

Von den Blättern der Versuchspflanzen wurde zunächst ein Teilblättchen des 
3teiligen Kleeblattes gewogen und nach Bestimmung der Oberfläche sofort durch 
Einwirkung einer Temperatur von 100° abgetötet, dann getrocknet und erneut 
gewogen. Nach einigen Versuchsstunden wurde das gegenüberliegende Teilblätt- 
chen ebenfalls gewogen usw., und aus einer Serie derartiger Wägungen die mittlere 
Trockengewichtszunahme bestimmt. Gleichzeitig wurde zur Ermittlung der Ab- 
leitung von einem weiteren Blatt ein Teilblättchen entnommen und in entsprechen- 
der Weise behandelt. Der Blattrest wurde verdunkelt und später, zur gleichen 
Zeit mit dem zur Assimilation bestimmten Blatt auch hier das zweite Teilblättchen 
gewogen und aus der Differenz die Ableitung einschließlich der durch Atmung 
verlorengegangenen Trockensubstanz festgestellt. Für die Messung der Trocken- 
gewichtszunahme und der Ableitung wurden jeweils 10 Blätter von 10 Pflanzen 
benutzt. 

Die Versuchsanordnung ist eine Abwandlung der von Muprack beschriebenen 
3latthälftenmethode, bei der ausgestanzte, flächengleiche Blattstücke zur Ermitt- 
lung der Stoffproduktion von Ficaria verna verwendet wurden. Der Vorteil meiner 


1 Unter der Stoffausbeute wird die im Laufe einer bestimmten Zeit von einem 
einzelnen Blatt erzeugte Trockensubstanz einschließlich der veratmeten und ab- 
geleiteten Stoffmenge, auf die Einheit der Blattfläche umgerechnet, verstanden. 
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Anordnung besteht darin, daß ganze, unverletzte Teilblättchen eines Blattes 
benutzt wurden, die besser als Teilstücke verschiedener Blätter vergleichbar sind. 
Die Teilblättchen sind vorallem gleich alt und besitzen denselben anatomischen Bau. 

Durch Vorversuche wurde die Fehlergröße dieser Methode festgestellt. Es 
wurden 10 Teilblättchen von der rechten und 10 von der linken Seite der Kleeblätter 
trocken gewogen, vorher ihre Blattflächen bestimmt und beide Seiten miteinander 
verglichen. Als Mittelwert für das rechte Blatt ergab sich 2,048 mg/qem; für das 
linke 2,043 mg/qem. Die Unterschiede der einander entsprechenden Teilblättchen 
im Gewicht je Flächeneinheit sind im Mittel also nur sehr gering (0,005 mg/qcem). 

Die Größe der Fehler bei der Gewichtszunahme selbst geht aus einem Versuch 
hervor, der am Vormittag des 20. 5. 42 bei Feuchtpflanzen durchgeführt wurde 
(Tabelle 1). 


Tabelle 1. Inkarnatklee. Blatthälftenversuch vom 20. 5. 42. 
9—13% Uhr. Werte der Feuchtpflanzen. 





























Trockengewicht’| Abweichung | Trockengewicht!/Abweichung Gewichts- Abweichung 
Blattflache vom Blattfläche vom zunahme? vom 
9% Mittel 13°° Mittel Mittel 
1,97 — 0,07 2,27 — 0,11 0,30 — 0,04 
2,06 + 0,02 2,47 + 0,09 0,41 + 0,07 
1,99 — 0,05 2,30 — 0,08 0,31 — 0,03 
2,04 0,00 2,32 — 0,06 0,28 — 0,06 
2,14 + 0,10 2,60 + 0.22 0,46 + 0,12 
2,06 + 0,02 2,34 — 0,04 0,28 — 0,06 
2,18 + 0,14 2,47 + 0,09 0,29 — 0,05 
1,83 —- 0,21 2,18 — 0,20 0,35 + 0,01 
2,25 + 0,21 2,58 + 0,20 0,33 — 0,01 
1,89 — 0,18 2,30 — 0,08 0,41 + 0,07 
Mittel: 2,04 0,10 2,38 0,12 0,34 ? 0,05 


Die Größe der Gewichtszunahme beträgt hier im Mittel 0,34 mg/qem, der 
mittlere Fehler S = + 0,02. Das entsprechende arithmetische Mittel aus den 
einzelnen Abweichungen der Gewichtszunahme von der mittleren Gewichtszu- 
nahme beträgt im vorliegenden Fall 0,05 mg/qem. Diese Fehlergröße ist bei den 
Versuchen zu berücksichtigen. 

Die Versuche mit je 10 Töpfen der Feucht- und Trockenserie liefen von 9 bis 
14 Uhr sowie von 13—18 Uhr. Um 19 Uhr wurde dann noch eine Serie für die nächt- 
liche Ableitung angesetzt. Die Witterungsverhältnisse wurden durch Lichtmessung, 
Temperatur- und Verdunstungsbestimmungen festgestellt. Die Beanspruchung 
des Wasserhaushaltes der Pflanzen ergibt sich aus dem bei jedem Versuch gesondert 
bestimmten Wassersättigungsdefizit, das aus 5 Pflanzen ermittelt wurde. 

Auch diese Versuchsanordnung einer veränderten Blatthälftenmethode ist 
nicht ohne Fehler. Es können einmal die im Lauf des Tages infolge von Wasser- 
verlusten unvermeidlichen geringen Änderungen der Blattdicke und Fläche (Txo- 
DAY, STÄLFELT 1929a) nicht ausgeschaltet werden. Zweitens aber wird die Größe 
der Ableitung der Assimilate durch die Menge der gebildeten Assimilate beein- 
flußt (KostyTscHew u. Mitarb., TscHESNOKOV und Bazyrina), so daß die im. 
Lichtversuch anzunehmende Größe der Ableitung die im Dunkelversuch vor- 
handene im allgemeinen übersteigen dürfte (GUTTENBERG, MupRaAcK); über den 
Einfluß dieser Fehler auf die Versuchsresultate vergleiche man S. 210. 


1 mg/qem. 2 mittlere Abweichung o = + 0,064 
Mittlerer Fehler S = + 0,020. 


Planta, Bd. 35. 13 
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Muprack versucht, die zusätzliche Größe der „‚Lichtableitung‘‘ mit Hilfe der 
mittleren Trockengewichtszunahme der Blätter von einem zum anderen Tag zu 
bestimmen. Diese Berechnung ist aber unzulässig, da (Tabelle 10 S. 212) der 
gefundene ,,Rest‘‘ (Spalte 6) keineswegs der zusätzlichen Lichtableitung ent- 
spricht — letztere hebt sich bei der Durchführung der Rechnung heraus — sondern 
dieser Rest kommt anscheinend dadurch zustande, daß ausgestanzte Blatteile aus 
der Mitte des Blattes, ohne größere Blattnerven und den Blattrand, mit ganzen 
Blättern verglichen wurden. Die Assimilationsintensität, auf die Fläche bezogen, 
muß dann bei den ausgestanzten Blatteilen relativ größer als bei den ganzen 
Blättern sein (vgl. auch DRAUTZ). 








4. Messung des Zuwachses. 


Für die Ernten, die zur Bestimmung des täglichen Zuwachses! der Versuchs- 
pflanzen notwendig waren, wurden ebenfalls 10 bewässerte und 10 trocken gehaltene 
Pflanzen benutzt. 

Der Wassergehalt der Pflanzen wurde ohne Berücksichtigung des Wurzel- 
wassergehaltes nur für die oberirdischen Pflanzenteile berechnet. Da der Zuwachs 
auf die Blattfläche bezogen werden sollte, wurden die Flächen sämtlicher geernteten 
Blätter bestimmt. Die hergestellten Blaupausen wurden mit Hilfe eines Projek- 
tionsapparates vergrößert abgezeichnet, und diese Vergrößerungen dann plani- 
metriert. Mit Hilfe eines ebenfalls vergrößerten Probequadrates von bekannten 
Ausmaßen konnte die benutzte Vergrößerung leicht ermittelt werden. 


5. Das Verhalten der Versuchspflanzen. 


a) Anatomisch-morphologische Unterschiede der Versuchspflanzen. 


Gegenüber den Feuchtpflanzen besaßen die Trockenpflanzen im allgemeinen 
deutlich relativ xeromorphe Merkmale (vgl. ZALENS&I, YAPP, RIPPEL, WALTER 
(1928), Tumanow (1927), RETTIG, FIRBAS, STUBER u. a.). Beide Serien unterschieden 
sich erheblich in ihrem Frischgewicht und Trockengewicht (vgl. Tabelle 11 u. 13). 
Die Feuchtpflanzen waren wesentlich stärker bestockt, die Trockenpflanzen 
schoßten und blühten früher. Die relative Vermehrung der Wurzelmasse bei den 
Trockenpflanzen wurde deutlich (Tabelle 13). Die Gesamtblattflächen der Pflanzen 
und auch die Fläche der Einzelblätter zeigten erhebliche Unterschiede (Tabelle 11). 
Das Blatttrockengewicht, auf die Blattfläche bezogen, hat sich erheblich zugunsten 
der Trockenpflanzen verschoben (Tabelle 7) und die Zahl der Epidermiszellen sowie 
die der Spalten ist bei ihnen wesentlich erhöht. Eine Förderung der Spaltenzahl 
gegenüber der Zahl der Epidermiszellen ist bei den Trockenpflanzen jedoch nicht 
vorhanden. Verschieden alte Blätter derselben Pflanze besitzen auch beim Inkarnat- 
klee eine erheblich verschiedene Struktur (Tabelle 7 und Abb. 1). Will man also 
vergleichbare Ergebnisse erzielen, muß man ausschließlich gleich alte Blätter 
benutzen. 

Die Unterschiede traten allerdings in den verschiedenen Jahreszeiten und bei 
ungleichen Witterungsbedingungen nicht immer in völlig demselben Maß auf. Es 
konnte sogar trotz des verschiedenen Bodenwassergehaltes bei kühler Witterung 
gelegentlich (infolge geringer Transpiration ? vgl. LEBEDINCEV, RETTIG) die Aus- 
bildung der Xeromorphosen fast unterbleiben (s. auch S. 204). 


1 Als Zuwachs wird die Zunahme des Trockengewichts der Gesamtpflanze oder 
die ihrer gesamten oberirdischen Teile oder auch einzelner Organe in einem bestimm- 
ten kurzen Zeitraum bezeichnet. (Zuwachs/Blattfläche = mean net assimilation.) 
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b) Der Wasserhaushalt der Versuchspflanzen. 

Es zeigten sich auch im Wasserhaushalt von Feucht- und Trockenpflanzen 
deutliche Unterschiede. Ihr Wassergehalt ergibt sich aus den Tabellen 6—8. Weiter 
wurde das Sättigungsdefizit der Versuchspflanzen bestimmt. Unter den herrschenden 
Gewächshausbedingungen waren nicht unerhebliche Defizite vorhanden (Tabelle 8), 
die sich mit der Witterung ändern und einen Eindruck von der stark wechselnden 


Hydratur beim Inkarnatklee vermitteln. 
Die von HÔFLER und Mitarbeitern bei landwirtschaftlichen Kulturpflanzen 


gemessenen kritischen Sättigungsdefizite von 41% bei Soja bis zu 70% bei Medi- 
cago werden vom Inkarnatklee mit dem nicht kritischen Defizit von höchstens 
46,5% also gerade erreicht. 

Die Transpiration/Fläche war ebenso wie die Transpiration/Frischgewicht bei 
den Trockenpflanzen niedriger als die der Feuchtpflanzen. Auch schränkten die 
Trockenpflanzen ihre Transpiration an warmen Tagen eher ein als die Feucht- 
pflanzen. Beachtlich ist weiter der im allgemeinen geringere Wasserverbrauch der 
Trockenpflanzen. Als Höchstwerte des Wasserumsatzes in 1 Stunde (in Prozent 
des Blattwassergehaltes) wurden bei den Feuchtpflanzen 255,5%, bei den Trocken- 
pflanzen 201,5% festgestellt. Die Spaltöffnungsweite war während der Transpi- 
rationsbestimmungen bei den Feuchtpflanzen größer als bei den Trockenpflanzen 
und bei beiden vormittags größer als nachmittags. 

Der Wasserhaushalt der Feucht- und Trockenpflanzen unterscheidet sich also in 
mancher Hinsicht: Geringer Wassergehalt, stärkere Wassersättigungsdefizite, eine 
gewisse Einschränkung der Transpiration insbesondere bei extremen Witterungs- 
verhältnissen, und ein verminderter Wasserverbrauch zeichnen die Trocken- 
pflanzen gegenüber den Feuchtpflanzen aus. Im übrigen erweist sich der Inkarnat- 
klee durch eine sehr unterschiedliche Wasserabgabe, die bei entsprechend wechseln- 
den Wasserdefiziten einen stark schwankenden Wassergehalt zur Folge hat, als 
eine Pflanze, die zum lebhaft labilen Typ Stockers (1937) zu zählen ist. 


C. Die Versuche. 


I. Die CO,-Assimilation unter optimalen Bedingungen. 
1. Kontrollversuche. 
a) Der Einfluß der Blattgröße auf die Assimilation. 


Da in der Versuchsanordnung zur Bestimmung der CO,-Assimi- 
lation von VAN DER PAAUW (1932) nur Algen und andere niedere 
Pflanzen in den Versuch genommen wurden, ist es bei der Benutzung 
dieser Apparatur zur Bestimmung der Assimilation an abgeschnittenen 
Blättern höherer Pflanzen erforderlich, eine Reihe von Kontroll- 
messungen vorzunehmen, um die Brauchbarkeit der Apparatur auch für 
derartige Messungen zu zeigen. Zwar wurde die VAN DER PAAUW- 
Apparatur bereits von DRAUTZ (1936) und von BoDE (1942) für Assimi- 
lationsbestimmungen von Blättern höherer Pflanzen aber ohne solche 
Kontrollversuche benutzt. 

Zunächst ergab sich, daß die Größe der Blätter, die zur Assimilation 
benutzt werden, nicht über ein bestimmtes, ziemlich begrenztes Höchst- 
maß hinaus gehen darf. Es wurde nämlich festgestellt, daß eine starke 

13* 
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Abhängigkeit der Assimilation (O0 -Abgabe) von der benutzten Blatt- 
fläche besteht (Tabelle 2). 


Zu diesem Versuch wurden zunächst 3 Blätter vom Inkarnatklee (143,) benutzt. 
Wurde eines der Blätter aus der Kammer entfernt und die beiden restlichen Blätter 
erneut in den Versuch genommen (143,), so stieg die Assimilation, auf die Blatt- 
fläche bezogen, wesentlich. Es wurden deshalb Versuche mit erheblich kleineren 
Blattflächen, nämlich nur mit den Teilblättchen der Blätter vom Inkarnatklee, 


Tabelle 2. DUB der „Blatigröße auf die O,-Abgabe in der VAN DER PAAUWschen 
atur. Versuch vom 27.7.42. 





FF 






























































Frisch- Assimilation| Assimilation: 
Versuch | Blatt- Fläche Assimilation* 
gewicht 3 . à > anna mann 
Nr. zahl | Senich (aem) 2: en Fläche 
143, 3 147,0 12,6 171,0 6,59 7,6 
143, 2 115,6 8,8 161,8 7,85 10,3 
143, 1 65,9 4,4 100,6 8,56 12,8 
Tabelle 3. Einfluß der Blatigröße auf die Assimilation (O,-Abgabe) in der VAN DER 
Paauwschen A pparatur. Versuch vom 20. 5. 44. 
Ver. | agit | Frisch- ‘penal Fläche | Am: | assim: | Spalten- 
such | chen-| sewicht | im dee | gem) | 3m | Fine | veite 
ir zahl me) | ie (Skt.) nu 
66, 3 64,55 437 5,30 124,7 13,2 0,43 
66, 2 44,20 424 3,70 83,5 12,7 0,44 
66, 1 22,10 410 1,93 46,5 13,5 0,26 
127, 3 46,4 512 4,02 83,9 11,6 0,58 
127, 2 31,0 485 2,82 55,5 11,0 0,37 
127, 1 15,8 465 1,45 28,6 11,6 0,36 


in gleicher Weise durchgeführt. Ein Beispiel hierfür zeigt Tabelle 3, wobei die 
größte Blattfläche in diesem Fall 5,3 qem betrug. Auch hier wurden immer die 
gleichen Teilblättchen zur Assimilation benutzt. Allerdings läßt sich der Wasser- 
gehalt der Blättchen nicht völlig konstant halten, sondern sinkt durch das not- 
wendige Wiegen in der Zwischenzeit etwas ab, außerdem ändert sich die Spalten- 
weite, wie nach dem Ende des Versuches festgestellt wurde, etwas, und schließlich 
dürfte die Assimilationsintensität der einzelnen ‚Blättchen nicht völlig gleich sein. 
Durch die teilweise eingetretene Verringerung der Spaltenweite wird ein etwaiges 
Ansteigen der Assimilationswerte bei kleinerer Fläche aber nicht überdeckt, wie 
die gleichbleibende Spaltenweite vom Versuch 66, und 66, einerseits sowie 127, 
und 127, andererseits zeigt. Im Rahmen dieser nicht genauer feststellbaren Fak- 
toren darf man die gefundenen Werte aber wohl als hinreichend konstant ansehen, 
so daß also Blattflächen unter 4,5 gem — dieser Wert wurde von mir als obere 
Grenze gesetzt — vergleichbare Werte ergeben. Sorgt man außerdem dafür, daß 


1 ecm O,/g - h. 

2 cemO,/qdm -h. Die Änderung des Luftvolumens in der Assimilationskammer 
wurde bei der Berechnung als ausgeschiedener Sauerstoff angesehen. Da bei 
konstanter Temperatur gearbeitet wurde, sind die anzubringenden Korrekturen 
unerheblich. 
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die zu vergleichenden Blätter nach Môglichkeit die gleiche Blattfläche besitzen, 
was sich allerdings nicht immer völlig verwirklichen ließ, so ist die Gewähr für 
vergleichbare Werte gegeben. 

Die von mir 1941 veröffentlichten Werte von Bupleurum rotundifolium wurden 
teilweise noch an zu großen Blattflächen gemessen. Die Ergebnisse dieser Versuche 
ändern sich dadurch allerdings nicht, wie die Messungen am Inkarnatklee im folgen- 
den zeigen werden. Bei Pflanzen, die eine geringe Assimilationsintensität je Blatt- 
fläche besitzen, dürfte es unter Umständen sogar möglich sein, größere Blatt- 
flächen als beim Inkarnatklee zu benutzen!. Im übrigen zeigte sich bei der von 
mir benutzten Blattgröße auch nach längerer Versuchsdauer keine Abnahme in 
der Höhe der Assimilation. 


b) Der Einfluß der Spaltenweite auf die Assimilations- 
bestimmungen. 


Für die Assimilationsbestimmungen war es nun vor allem erforder- 
lich, die Spaltöffnungsweite und ihre Änderung während der Versuche 
unter dem Einfluß der in der Assimilationskammer der VAN DER PAAUW- 
Apparatur herrschenden Bedingungen zu kennen. Wie schon im 
methodischen Teil betont, wurde die Spaltenweite mit Hilfe der Immer- 
sions- und Infiltrationsmethode bestimmt. 


Tabelle 4. Spaltöffnungsweite der zur Assimilation benutzten Blätter des Inkarnat- 
klees, bestimmt mit der Infiltrations- und Immersionsmethode, vor und nach dem 
Assimilationsversuch. Mittelwerte 1944. 


























Trockenpflanzen Feuchtpflanzen 

u Infiltration Immersion Infiltration Immersion 

pe. - |. u | 2 on at ra 
1 2,3 2,5 0,31 0,26 BE 1,3 0,28 0,25 
2 2,7 2,2 0,34 0,27 2,5 1,5 0,36 0,24 
3 2,8 2,7 0,38 0,31 2,9 2,3 0,54 0,37 
4 1,6 2,2 0,43 0,28 2,7 2,1 0,47 0,41 
5 — — = — 2,2 2,0 0,43 0,23 


Blatt 1 jüngstes Blatt. Maßzahlen der Infiltration vgl. S. 192. Spaltenweite 
bei der Immersionsmethode in uz. Der mittlere Fehler für die Infiltration beträgt 
im Durchschnitt S = + 0,2 (Trockenpflanzen) + 0,3 (Feuchtpflanzen); bei der 
Immersion S = + 0,045 (T) + 0,05 (F). 


Die schon vor dem Versuch geringe Spaltöffnungsweite zeigte während der 
Versuche sehr gleichmäßig sowohl bei den Feucht- als auch bei den Trocken- 
pflanzen (Tabelle 4), meistens auf Grund beider Bestimmungsmethoden, eine weitere 
geringe Abnahme. Diese Verringerung der Spaltenweite könnte durch hydro- 
passive Schließbewegungen (STÄLFELT 1929a) hervorgerufen werden, denn es trat 
während der Versuche regelmäßig eine gewisse Zunahme des Wassergehaltes der 


1 Die von DRAUTZ (1936) zur Assimilation benutzten Blattstücke waren danach 
also für die Apparatur viel zu groß. Allerdings dürfte deren Fläche, da sie in diesem 
Fall stets gleich war, nicht von entscheidender Bedeutung gewesen sein. 

2 Vor dem Versuch an dem Parallelblättchen bestimmt. 
3 Nach dem Versuch an dem Versuchsblättchen gemessen. 











198 WILHELM SIMONIS: 


untersuchten Blätter (vgl. S. 191) ein. Die Wassergehaltszunahme bewirkte aller- 
dings nur in seltenen Fällen eine Herabsetzung des Sättigungsdefizites unter 4% 
— bis zu 5,2% des maximalen Wasserdefizits konnten sich in STÄLFELTs Versuchen 
an Vicia hydropassive Schließbewegungen auswirken — so daß eher an eine 
Wirkung der erhöhten CO,-Spannung in der Assimilationskammer zu denken ist 
(DoroKkHOV 1938, FREUDENBERGER 1940). 


Insgesamt ist aber die Änderung der Spaltenweite während der 
Versuche nur gering, die hohe Luftfeuchtigkeit in der Kammer dürfte 
ohnehin verlangsamend auf die Spaltenbewegungen wirken (GÄUMANN 
und JAAG 1937), und sie ist vor allem bei Feucht- und Trockenpflanzen 
in gleicher Weise vorhanden, wie Tabelle 4 zeigt. Da außerdem für die 
Assimilationsbestimmung nur konstante Werte benutzt wurden, die 
nach wenigen Anfangsmessungen eintraten, dürften diese geringen 
Änderungen der Spaltenweite während der Versuche die Assimilations- 
größe nicht störend beeinflußt haben. 


c) Der Einfluß des Blattwassergehaltes auf die Assimilation. 


In einer Reihe weiterer Kontrollversuche prüfte ich dann den Ein- 
fluß des Blattwassergehaltes auf die Assimilation in der VAN DER PAAUW- 
Kammer. Da der Blattwassergehalt während des Versuches etwas zu- 
nahm, und nach einer Reihe von Literaturangaben bereits geringe 
Änderungen desselben einen Einfluß auf die Assimilationsintensität be- 
sitzen sollen (Dastur, DASTUR und Desat, vgl. jedoch BAUER, STOCKER 
sowie GASSNER und GOEZE), außerdem auch der Einfluß des Blatt- 
wassergehaltes auf die Assimilationsintensität im Rahmen der Arbeit 
von Interesse war, wurden diesbezügliche Kontrollversuche unter- 
nommen. 


Es wurde zunächst die Assimilationsgröße abgeschnittener Blätter, die in der 
Assimilationskammer in einem kleinen Wassergefäß standen, festgestellt. An- 
schließend wurden die Blätter etwas ausgetrocknet, ohne sie jedoch irgendwie 
zum Welken zu bringen, und dann erneut in den Versuch genommen, wobei sie 
jetzt ohne Wassergefäß in die Kammer kamen. Nach dieser zweiten Bestimmung 
wurden die gleichen Blättchen wieder auf das Anfangsgewicht gebracht und einem 
letzten Versuch, in gleicher Anordnung wie der erste, unterworfen, um eine etwaige 
Schädigung der Blätter zu erkennen (Tabelle 5). Bei den als Beispiel angeführten 
drei ersten Blättern der Tabelle ist kein Einfluß des geringeren Blattwassergehaltes 
während des zweiten Versuchs festzustellen, obwohl der Wassergehalt teilweise 
um 89% des Trockengewichts verringert wurde. Die Änderung der Assimilations- 
intensität liegt vielmehr im Bereich der Fehlergrenze der Messungen. In diesen drei 
ersten Versuchen wurde der Wassergehalt im Höchstfall auf 398% des Trocken- 
gewichts vermindert. In einem anderen Versuch (Tabelle 5, 4) war das Blatt, das 
bereits bei Versuchsbeginn einen relativ niedrigen Wassergehalt besaß, nach dem 
zweiten Assimilationsversuch leicht angewelkt und hatte etwa 90% Wasser ver- 
loren, so daß der Wassergehalt nach dem Versuch nur 362% betrug. Hier ging die 
Assimilati tensität beim zweiten Versuch sehr stark zurück. Vermutlich trat 
durch das Anwelken bedingter Spaltenschluß auf. Das Blatt war jedoch nicht 
geschädigt, wie der letzte Versuch mit dem gleichen Blatt zeigt. 
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Demnach führen also nur stärkere Änderungen des Wassergehaltes 
zu meßbaren Assimilationsänderungen. Bei geringen Schwankungen 
der Hydratur ist ein eindeutiger Einfluß auf die Assimilationsintensität 
bei der verwendeten Versuchsanordnung nicht nachzuweisen !. Bei den 
Hauptversuchen. waren die Schwankungen des Blattwassergehaltes 
übrigens wesentlich geringer. 


Tabelle 5. Der Einfluß des Blattwassergehaltes auf die CO,-Assimilation (O,- Abgabe) 
beim Inkarnatklee. Versuche vom August 1943. 























Wassergehalt Assimilation 
Versuch in % Blättfläche sans Fläche 
Nr. des Trocken- (qem) 3 Min. ccm O, 
gewichtes (Skt.) qdm-h 
1 433 2,47 75,5 17,1 
398 78,7 17,9 
432 75,5 17,1 
2 474 2,33 73,2 17,6 
409 70,8 17,0 
478 76,6 18,4 
3 543 1,83 43,2 13,2 
454 45,4 13,9 
557 45,7 14,0 
4 449 2,17 59,3 15,3 
362 22,9 5,9 
454 64,1 16,5 


Die Kontrollversuche zeigen also, daß bei einer Verwendung von 
Blattgrößen unter 4,5 qem auch die Blätter höherer Pflanzen in der 
Assimilationskammer des VAN DER PAAUW-Apparates mit Erfolg unter- 
sucht werden können, daß mäßige Änderungen des Blattwassergehaltes 
während der Versuche die Assimilationswerte nicht über die Fehler- 
grenze hinaus beeinflussen, und daß schließlich eine geringfügige SchlieB- 
bewegung der Spalten der in der Assimilationskammer befindlichen 
Blätter die Regel ist. Aus der Möglichkeit, gleiche Blätter wiederholt 
in den Versuch zu nehmen, erkennt man überdies,daß diese keinerlei 
Schädigungen in der Assimilationskammer davongetragen haben. 


1 Bei Assimilationsversuchen an abgeschnittenen Blättern wurde übereinstim- 
mend von GASSNER und GOEZE sowie von BAUER und STOCKER (1935) festgestellt, 
daß die Assimilation von in Wasser tauchenden Blättern eine größere Konstanz 
zeigte, als von nicht eintauchenden Blättern. Unter den in der VAN DER PAAUW- 
schen Assimilationskammer herrschenden Versuchsbedingungen traten derartige 
Unterschiede nicht auf, da offenbar bereits durch die Verhältnisse in der Kammer 
selbst ohne zusätzliche Bewässerung der Blätter eine hohe Konstanz der Assi- 
milation erreicht wird. 
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2. CO,-Assimilation feucht und trocken gezogener Pflanzen. 


Bei der Assimilation von Blättern feucht und trocken angezogener 
Inkarnatkleepflanzen ergibt sich unter den Versuchsbedingungen der 
Van per Paauwschen Apparatur folgendes (Tabelle 6): Die bei einem 
Bodenwassergehalt von 30% der Wasserkapazität angezogenen Trocken- 
pflanzen, deren Blattwassergehalt fast um 100% niedriger ist als der der 
Feuchtpflanzen, besitzen unter den herrschenden Versuchsbedingungen 
eine höhere CO,-Assimilation als die Feuchtpflanzen. Dieser Unter- 
schied ist bei verschiedenen Bezugssystemen, wie sich aus der Tabelle 


Tabelle 6. CO,-Assimilation von feucht und trocken gezogenen Pflanzen des Inkarnat- 
klees. Mittelwerte der Versuche von 1944. 















































e | = = 
als 8 
= 2 ’ e 2|£ = $ Spaltenweite 
Boden-| Ê2% | 82 | 2: 2|& | Assimilation Anzahl 
wasser- = 2 HE: CIE EF Blättfläche der 
gehalt | s# 2 | «= HE HE Ver- 
” 22% | 2 <E < 2 In- qu. | 
= S$] & filtra- | mer- 
En me mgCO, mgCO, mgCoO, tion: | sion’ 
acm z-h z-h adm -h 
80 470 2,26 14,6 28,2 18,8 + 0,66 2,25 0,38 32 
(100) (100) (100) 
30 382 2,71 18,2 32,2 23,4 + 0,58 2,25 0,32 29 


(124,8) (114,3) (124,5) 


ergibt, vorhanden, jedoch bei der Wahl des Trockengewichtes als Ein- 
heit am schwächsten ausgeprägt. Legt man die Blattfläche als Bezugs- 
einheit zugrunde, so ist der Unterschied in der Assimilationshöhe der 
beiden Versuchsserien so groß, daß die Werte weiter als der dreifache 
mittlere Fehler voneinander getrennt sind. Der Unterschied beträgt 
etwa 25%. 

Die vor und nach dem Versuch gemessenen Spaltöffnungsweiten 
wurden nach der Infiltrations- und Immersionsmethode bestimmt. 
Dabei ergibt sich aus den Mittelwerten kein Anhaltspunkt dafür, daß 
die Trockenpflanzen eine größere Spaltenweite besitzen als die Feucht- 
pflanzen. 

Die in Tabelle 6 aufgezeigten deutlichen Unterschiede in der Assimi- 
lationsintensität waren übrigens bei manchen Versuchsreihen nicht vor- 
handen. Obwohl ich z. B. für meine Versuche im Frühjahr 1944 möglichst 
gleichalte Blätter beider Serien zu verwenden suchte, ergaben sich trotz- 
dem zunächst im Gegensatz zu den Versuchen des Vorjahres zwischen 
den Feucht- und Trockenpflanzen erhebliche Überschneidungen der 
Assimilationswerte. 


1 Spaltenweite in 7teiliger Infiltrationsskala. * Spaltenweite in u. 
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Bei dieser Versuchsserie (Trockenpflanzen 13, Feuchtpflanzen 14 Versuche) 
erzielten die Trockenpflanzen einen Wert von 25,0 mg CO,/qdm -h und die 


Feuchtpflanzen einen solchen 
von 24,2 mg CO,/qdm -h, so 
daB beide Serien praktisch 
gleiche Assimilationsleistung 
aufwiesen. 

Die genaue Nachprüfung 
zeigte nun, daß bei dieser Ver- 
suchsserie für die Ausbildung 
von Xeromorphosen äußerst 
schlechte Witterungsverhält- 
nisse herrschten, es war feucht 
und sehr kühl. Übereinstim- 
mend hiermit wurde dann auch 
trotz der verschiedenen Boden- 
feuchtigkeit und trotz verschie- 
denerGröße der PflanzenGleich- 
heit des Blattwassergehaltes 
festgestellt. Die Bestimmung 
des Trockengewichtes/Blatt - 
fläche brachte ebenfalls keine 
Unterschiede, die Werte be- 
trugen für die Trockenpflanzen 
2,38 und für die Feuchtpflanzen 
2,31 mg/qem -h, und auch die 
übrigen, zur Feststellung der 
Xeromorphie geeigneten ana- 
tomischen Merkmale ergaben 
keine Differenzen, obwohl das 
Material 5 Wochen lang in 
trockenem und feuchtem Boden 
kultiviert worden war. 


10 Tage nach eingetre- 
tener Schönwetterperiode 
wurden deshalb die Ver- 
suche wiederholt. Um aber 
sicher zu gehen, und wirk- 
lich gleich alte und auch 
xeromorph verschieden ge- 
baute Blätter zu verwen- 
den, untersuchte ich jetzt 
die Assimilation der ersten 
4—5 Blätter der Sprosse 
von Feucht- und Trocken- 
pflanzen. In Abb. 1 sind 
die Mittelwerte dieser Ver- 
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Abb. 1. Vergleich zwischen der CO,-Assimilation, 
dem Wassergehalt und dem anatomischen Bau von 
Blättern feucht und trocken gezogener Pflanzen des 
Inkarnatklees. (Mittelwerte, Juni 1944.) Blatt 1 
ist jeweils das jüngste Blatt. Ausgezogene Kurve: 
Feuchtpflanzen. Gestrichelte Kurve: 
Trockenpflanzen. 


suche, geordnet nach dem Alter der Blätter, begonnen mit dem 
jüngsten voll entfalteten Blatt als Nr.1, gleichzeitig mit Wassergehalt 
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und einigen Angaben über die Blattstruktur dargestellt. Die Einzel- 
werte enthält Tabelle 7. 

Die Zahl der Epidermiszellen, die Spaltenzahlen, die Schließzellen- und Spalten- 
länge wurden an dem gleichen Blatt, das für die Assimilationsbestimmung benutzt 
worden war, im Anschluß an die Bestimmung der Spaltöffnungsweite an einem 


Tabelle 7. Assimilationshöhe, Wassergehalt und anatomischer Bau von Blättern 
feucht und trocken gezogener Pflanzen von Inkarnatklee. Juni 1944. 









































Trockenpflanzen 
2 
2 
Ver- 7 Bio 
Wasser- Epider- Spalten- 
suchs- 8% Assimilation® Spalten- ser 
Pflanze Datum ar “an H 3 mn = -m Zahl‘ — 
A 
& 
84, 3.6. 258 3,24 19,2 2470 542 0,21 
60, 5.6. 283 3,40 23,3 2670 514 0,32 
69, 6,6. 317 2,92 26,9 2250 445 0,44 
83, 7.6. 292 3,15 23,8 1990 417 0,25 
63, 9.6. 286 3,20 20,3 2440 375 0,17 
68, 10.6. 288 3,35 25,8 1870 384 0,29 
Mittel: 287 (9,22) 3,21 23,3 + 1,23 2282 446 0,28 
84, 3.6. 341 2,69 25,1 1750 403 0,27 
60, 5.6. 373 2,42 19,2 1530 389 0,31 
69, 6.6. 364 2,68 26,2 2605 473 0,33 
83, 7,6. 372 2,56 26,8 1530 292 0,30 
63, 9.6. 351 2,73 22,9 1540 281 0,37 
68, 10.6. 372 2,75 28,1 1310 284 0,23 
Mittel: 362 (9,56) 2,64 24,7 + 1,32 1712 354 0,30 
843 3.6. 387 2,59 25,5 1475 273 0,22 
603 5.6. 386 2,60 20.7 1195 223 0,39 
69, 6.6. 424 2,41 22,9 1585 362 0,44 
83, 1.5 m 2,69 27,3 1045 222 0,32 
63, 9.6. 424 2,54 21,4 1057 217 0,33 
68, 10.6. 403 2,78 27,0 1300 245 0,35 
Mittel: 399 (10,35) 2,60 24,2 + 1,17 1276 254 0,34 
84, 3.6. 432 2,43 21,8 918 197 0,56 
60, 5.6. 488 2,27 16,2 695 195 0,29 
69, 6.6. 495 2,29 19,2 825 220 0,39 
83, 7.6. 406 2,76 22,5 889 181 0,24 
63, 9.6. 447 2,37 15,8 1165 253 0,27 
68, 10.6. 431 2,80 23,7 975 201 0,37 





Mittel: 450(11,20) 2,49 19,9 + 1,36 911 209 0,35 


1 Eingeklammerte Werte: Wassergehalt/Blattfläche in mg/qem. ? mg/qem. 
3 mg CO,/qdm -h. * Anzahl/qmm. 5 Mittelwerte der vor und nach dem Versuch 


gemessenen Spaltenweite. © Mittlerer Fehler S = + VE 
PEER 








CO,-Assimilation und Stoffproduktion trocken gezogener Pflanzen. 203 


Tabelle 7. (Fortsetzung.) 


Feuchtpflanzen 















































2| 
3 
Ver- , >| * 
Wasser- £ : | Epider- Spalten- 
suchs- À Bio Assimilation 202 Spalten- 
Dat halt oo 1 0 
En — ie % Bg Fläche Zahl zahl‘ + 
E 
162, 3.6. 359 2,48 15,1 2030 472 0,24 
101, 5.6. 572 2,69 13,3 2430 542 0,28 
125, 6.6. 410 2,22 15,8 1725 389 0,31 
160, 7.6. 329 2,76 17,1 1920 403 0,27 
143, 9.6. 400 1,54 19,7 1280 338 0,22 
144, 10.6. 502 2,00 19,0 1355 253 0,25 
Mittel: 426 (9,88) 2,32 16,8 40,826 1787 399 0,26 
162, 3.6. 438 2,15 24,7 1415 375 0,23 
101, 5.6. 470 2,00 17,5 1005 223 0,38 
125, 6.6. 463 1,93 15,5 1307 306 0,32 
160, 171.6. 413 2,31 17,5 1195 267 0,29 
143, 9.6. 462 2,28 22,9 875 223 0,33 
144, 10.6. 602 1,81 15,9 960 173 0,26 
Mittel: 475 (9,87) 2,08 19,0 + 1,57 1126 261 0,30 
162, 3.6. 475 2,34 23,8 1000 247 0,67 
1013 5.6. 467 2,19 18,1 889 169 0,47 
125, 6.6. 473 2,03 16,8 1003 306 0,32 
160, 7.6. 408 2,41 16,8 1000 206 0,33 
143, 9.6. 573 1,98 22,9 640 139 0,54 
144, 10.6. 575 1,89 16,1 963 203 0,40 
Mittel: 496 (10,63) 2,14 19,0 + 1,37 916 211 0,46 
162, 3.6. 445 2,60 26,0 778 183 0,55 
101, 5.6. 451 2,54 19,9 668 164 0,22 
125, 6.6. 464 2,14 18,1 959 278 0,18 
160, 7.6. 448 2,24 16,4 770 167 0,38 
143, 9.6. 465 2,52 23,2 820 184 0,85 
144, 10.6. 466 2,31 15,9 840 167 0,43 
Mittel: 456 (10,95) 2,39 19,9 + 1,62 806 191 0,43 
125, 6.6. 488 2,37 18,1 768 177 0,29 
160, 7.6. 531 1,88 10,1 778 167 0,44 
143; 9.6. 493 2,48 19,7 668 147 0,25 





Mittel: 504(11,29) 2,24 16,1 + 2,97 738 160 0,33 


Teilstückchen des untersuchten Blattes gemessen. Dieses kleine Teilstückchen ent- 
stammte stets dem gleichen Blatteil und wurde, auf Grund seines Frischgewichtes, 
bei. der Bestimmung des Trockengewichtes des Blattes später mit berücksichtigt. 

Die Abbildung ebenso wie die Tabelle zeigen, daß die Assimilation 
der Feucht- und Trockenpflanzen sich nunmehr als erheblich unter- 
schiedlich erweist. Die ersten, zweiten und dritten Blätter der Trocken- 
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pflanzen, die sich erst während der Schönwetterperiode gebildet hatten, 
haben nunmehr einen wesentlich höheren Assimilationswert als die der 
Feuchtblätter. Die Werte unterscheiden sich, wie der mittlere Fehler 
zeigt, bei den jüngeren Blättern genügend, um die Unterschiede stati- 
stisch zu sichern. Erst die O,-Abgabe des 4. Blattes der Trockenpflanzen 
sinkt auf die gleiche Höhe wie die der Feuchtpflanzen. Ein 5. Blatt 
war bei den Trockenpflanzen leider nicht zu benutzen, da diese Blätter 
durch Bespritzen mit Vomasol zur Bekämpfung von Mehltau vor Beginn 
der Versuche möglicherweise gelitten hatten. 

Der Wassergehalt der Blätter je Trockengewicht war ebenso wie ihr Wasser- 
gehalt/Blattfläche bei den ersten 3 Blättern jetzt deutlich unterschieden, und 
auch die angeführten Daten zum anatomischen Bau dieser Blätter zeigen nunmehr 
erhebliche Unterschiede zwischen Feucht- und Trockenpflanzen, die bei den jüngsten 
Blättern am stärksten in Erscheinung treten. Besonders deutlich ist die starke 
Zunahme des Trockengewichts/Blattfläche bei den jüngeren Trockenblättern zu 
erkennen. Auch eine relative Zunahme der Epidermiszellen und der Spaltenzahl 
ist vorhanden. 

Die nur geringe Spaltenweite der entsprechenden Blätter unterscheidet sich 
im Mittel nach der Immersionsmethode nur unwesentlich (Tabelle 7). Die dritten 
und vierten Feuchtblätter haben etwas weiter geöffnete Spalten als die zugehörigen 
Blätter der Trockenpflanzen. 

Nach der Infiltrationsmethode liegen die Werte im Mittel für die Trocken- 
pflanzen hier wohl etwas höher (vgl. Tabelle 4, S. 197). Eine statistische Siche- 
rung dieser Unterschiede ist jedoch nicht vorhanden. Da aber bei gleich ange- 
zogenen Pflanzen die Werte der Infiltrations- mit denen der Immersionsmethode 
recht gut vergleichbar sind, so dürfen die Unterschiede doch nicht ganz unbeachtet 
bleiben. Es ist nämlich nicht unwahrscheinlich, daß ein Vergleich der Infiltrations- 
methode zwischen Feucht- und Trockenpflanzen wegen der verschiedenen Struktur 
dieser Pflanzen, vor allem bei so geringen Unterschieden in der Spaltöffnungs- 
weite, nur mit Vorsicht durchgeführt werden kann; denn die etwas höhere Infil- 
tration der Trockenpflanzen könnte durch ihre größere Spaltenzahl/Fläche eine 
Deutung finden. 

Demnach lagen bei den Versuchen folgende Verhältnisse vor: Zu 
Beginn der Vegetationsperiode 1944 herrschten sehr schlechte Witte- 
rungsbedingungen, die zunächst nicht zur Ausbildung xeromorpher 
Strukturen führten (vgl. Blatt 4 in Tabelle 7 und Abb. 1). Erst später, 
am 24. 5. 44 trat eine Schönwetterperiode ein, wodurch der Wasser- 
umsatz und die Anspannung der Hydratur bei den Versuchspflanzen 
erheblich gesteigert wurde Nun traten auch bei den Trockenpflanzen 
an den neu gebildeten Blättern Xeromorphosen auf, wie die ersten 
3 Blätter der Versuchspflanzen deutlich zeigten. Diesen steigenden 
xeromorphen Eigenschaften der jungen Blätter entspricht eine gestei- 
gerte Assimilation der Trockenpflanzen, die sich gleichlaufend mit der 
Erhöhung der Trockensubstanz /Blattfläche und umgekehrt wie der 
Wassergehalt ändert. 

Es kann also festgestellt werden, daß die Blätter trocken gezogener 
Pflanzen unter optimalen Versuchsbedingungen eine gegenüber den feucht 
gehaltenen Pflanzen erhöhte Assimilationsintensität besitzen, und daß 
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insbesondere die jungen, stärker xeromorphen Blätter der Trockenpflanzen 
diese höheren Werte zeigen. Jedoch ist bei trocken gezogenen Pflanzen, 
die aus Witterungsgründen oder wegen zu geringer zeitlicher Dauer 
der Anpassungsmöglichkeit noch keine morphologischen Unterschiede 
gegenüber den Feuchtpflanzen ausgebildet haben, auch kein Unter- 
schied in der Assimilationsintensität vorhanden. 

Anschließend sei nun noch darauf hingewiesen, daß die Assimilationswerte 
mit dem Älterwerden der Blätter zunächst ansteigen (Tabelle 7), um bei noch 
älteren Blättern dann wieder zu fallen. Ähnliche Angaben sind bereits aus der 
Literatur zu entnehmen. Nach Sına# und Lat liegt das Optimum der Assimilation 
bei noch nicht völlig ausgewachsenen Blättern. GASSNER und GoEzE (1934) 
fanden bei der Untersuchung des 1. Blattes von Triticum das Optimum der Assi- 
milation nach 15 Tagen, später trat dann ein Abfall ein. NEUBAUER berichtet, 
daß erwachsene Blätter weniger assimilieren als junge. DRAUTZ erhielt in verschie- 
denen Teilen desselben Blattes einen Abfall parallel mit dem Alter des Blatteiles 
und auch GREGORY und RıcHArDs fanden mit zunehmendem Blattalter eine Ab- 
nahme der Photosynthese. Schließlich beobachtete ALEXANDROW mit steigender 
Insertionshöhe der Blätter eine stärkere Assimilation. 

An dem Zustandekommen dieser Änderungen der Photosynthese sind wohl 
mehrere Faktoren beteiligt. Die zunächst erfolgende Zunahme der Assimilation 
bis zum 2. bzw. 4. Blatt könnte durch eine steigende Leistungsfähigkeit des Assi- 
milationsapparates hervorgerufen worden sein. Auch erfolgt dieser Anstieg parallel 
zur Erhöhung der Spaltöffnungsweite des älter werdenden Blattes und zur stärkeren 
Ausbildung des Intercellularsystems. Der spätere Abfall der Assimilation läßt 
sich umgekehrt auf eine Herabsetzung der Leistung des Assimilationsapparates 
WILLSTÄTTER und STOLL, VAN HILLE) zurückführen, oder auch mit dem geringen 
xeromorphen Bau der älteren Blätter in Zusammenhang bringen (ALEXANDROW). 
Auf die letztere Annahme kommen wir weiter unten zurück. 


II. Die tägliche Stoffausbeute des Einzelblattes. 

Die nächste Aufgabe bestand darin, die tägliche Stoffausbeute des 
Einzelblattes unter Gewächshausbedingungen festzustellen. Und zwar 
wurde in 2 Versuchsabschnitten, der erste von 9—14 Uhr, der zweite 
von 13—18 Uhr, die Zunahme der Trockensubstanz der Blätter und 
gleichzeitig ihre Ableitung, sowie schließlich in einem dritten Abschnitt 
die nächtliche Ableitung der Blätter durch Bestimmung des Trocken- 
gewichts/Oberfläche gemessen. Das zur Methodik Nötige ist bereits 
oben besprochen worden. Tabelle 8 zeigt die Ergebnisse. 

Zunächst gilt gemeinsam für Feucht- und Trockenpflanzen, daß die 
Gewichtszunahme am Vormittag im allgemeinen größer ist als am Nach- 
mittag, bis auf den ersten Versuch vom 20. 5., der jedoch zu einer etwas 
anderen Tageszeit durchgeführt wurde. Die Zunahme von 12—14 Uhr 
kommt daher in diesen Vormittagswerten nicht mehr zum Ausdruck. 
Ferner ist die Ableitung am Nachmittag stets größer als am Vormittag, 
wo sie immer sehr niedrige Werte aufweist und oft überhaupt nicht 
meßbar ist!. 

1 Auf die durch die zusätzliche Lichtableitung möglichen Fehler wird S. 210 
eingegangen werden. 
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Tabelle 8. Die tägliche Stoffausbeute bei feucht und trocken gezogenen Pflanzen 






























































10 Einzel- 
Es Feuchtpflanzen Trocken- 
zZ - 
= . | | | 
5 Pr ur ii Ablei- — FE Ablei- 
5 zunahme| tung beute |zunahme | tung 
> 
1. 20.5. 80-1200 +350 + 0 +350 +420 + 0 
119-1800 + 39,0 —240 +630 +450 —29,0 
Summe: +74,0 —24,0 +980 +870 —29,0 
2. 29.5 9P0__ 1400 + 6,0 — 36 +96 +210 — 5,0 
130 _— 18% — 9,0 — 7,0 — 2,0 —10,0 —17,0 
Summe: — 3,0 —10,6 + 7,6 +11,0 —22,0 
1900 9% + 10 + 2,3 
Summe der Ableitung: — 9,6 — 19,7 
3. 3. 6. gor__} 40 +440 — 3,0 +470 +370 — 2,0 
1390 1800 + 10,0 —29,0 +390 +4130 —42,0 
Summe: + 54,0 —32,0 +88,0 +50,0 —-44,0 
1990 goe — 44,0 — 35,0 
Summe der Ableitung : — 76,0 — 79,0 
4. 6.6. geo__] 4% +363 + 0? +4363 +470 + 0? 
1399-1890 + 12,6 —40,0 +526 — 40 —44,0 
Summe: +48,9 —40,0 +889 +43,0 —44,0 
1909 go —41,0 —37.0 
Summe der Ableitung : —81,0 —81,0 
5. 96 g00_ 1400 +170 + 0% +170 +240 + 03 
13° — 18% + 20 — 20 +40 +10 — 6,0 
Summe: +19,0 — 2,0 210 +250 — 60 
199 goa — 26,0 — 35,0 
Summe der Ableitung: — 28,0 —41,0 
6. 23.6. 900__ 14% +47,0 — 30 +50,0 +44,0 + 0,0 
1390 1]8% +170 —325 +495 + 1,0 —40,0 
Summe: +64,0 —35,5 +95 +450 —40,0 
100 gos —61,0 —42,0 
Summe der Ableitung: — 96,5 — 82,0 


Temperatur: Vormittags um 9% Uhr und nachmittags um 14% Uhr. 


Evaporation : 


gerechnet. 


Einstrahlung: Sch.—Schattenwerte. 
Deh. = Durchschnittliche Einstrahlung am Standort der Pflanzen. 
Max.—Maximale im Versuchshaus gemessene Einstrahlung. 


oe 


Der Tageswert der Verdunstungsgröße auf eine Stunde um- 


1 Zunahme der Feuchtpfianzen + 11,0 mg/qdm der Trockenpflanzen + 13,0 mg/qdm 
8 + 3,0 1 
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von Inkarnatklee. Sommer 1942. Stoffausbeute in mg/qdm. Mittelwerte aus je 
bestimmungen. 



































pflanzen | Wassergehalt a oh 

Feucht-| Tr%k- |reucht-| T'0K- | Temperatur | Evap. Einstrahlung 
Stoff- | pflan- LA pflan- Bd c° emm/h Lux 
ausbeute] zen zen zen zen 

% % % % 

+ 42,0 500,7 4446 — — 17,0 270 Sch.: — 
+ 74,0 450,7 3999 — — = Deh.: — 
+ 116,0 Max.: 28,6 Max.: — 
+ 26,0 599,6 519,3 18,9 20,8 14,0 30 Sch.: = 
+ 7,0 625,3 493,1 15,4 24,3 16,0 Deh.: — 
+ 83,0 Max.: 17,2 Max.: — 
+ 39,0 531,8 470,6 26,1 34,6 19,0 280  Sch.: 12—15000 
+ 55,0 446,7 415,1 37,6 42,4 30,5 Deh.: 60—70000 
+ 94,0 Max.: 31,6 Max.: 75000 
+ 47,0 524,8 438,8 29,1 39,9 21,6 310 Sch.: 14—18000 
+ 40,0 452,7 397,3 38,8 44,9 33,8 Deh.: 55—60000 
+ 87,0 Max.: 35,6 Max. : 84000 
+ 24,0 510,7 455,9 18,0 27,3 13,8 70 Sch.: 4,3—5800 
+ 70 486,1 446,4 21,7 23,8 17,7 Deh.: 4,8—6000 
+ 81,0 Max.: 19,5 Max. : 6500 
+ 44,0 535,0 483,8 25,8 26,9 17,8 360  Sch.: 8,5—9500 
+ 41,0 484,2 421,7 32,7 36,3 30,8 Dch.: 55—65000 
+ 85,0 Max.: 34,7 Max. : 75000 


20. 5. Morgens sonnig und sehr warm. Mittags dunstig, ab 16% bezogen, weiter- 
hin sehr warm. 

29.5. Den ganzen Tag über starker Regen. 

3.6. Den ganzen Tag über sehr warm und keine Wolken, ebenso schon am 
Vortag. 

6.6. Völlig wolkenlos, heiß. 

9.6. Nach starker Abkühlung am 8. 6. teilweise bedeckt, teilweise Sonne, kühl. 


23.6. Völlig wolkenlos, heiß. 
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Es kam sogar manchmal vor, daB trotz guter Abdunklung bei der Ableitung 
eine innerhalb der Fehlergrenze liegende geringe Zunahme auftrat. Man vergleiche 
Anmerkung 2 und 3 der Tabelle zu den Versuchen vom 6.6. und 9.6. Eine etwas 
größere Zunahme, die die Fehlergrenze überschreitet, zeigt sich bei dem ersten 
Versuch; hier wurde möglicherweise das Ableitungsblatt noch nicht vollständig 
genug verdunkelt. Eine solche Zunahme bei der Ableitung ist in der Tabelle 
jeweils weggelassen. Da sie in beiden Serien in gleichem Ausmaß vorhanden ist, 
beeinflußt sie die Ergebnisse auch bei ihrer Berücksichtigung nicht weiter. 

Schließlich entspricht die Größe der gefundenen Ausbeute durchaus 
den herrschenden Witterungsverhältnissen. Vergleicht man zu diesem 
Zweck etwa die Stoffausbeute der Feuchtpflanzen mit den Witterungs- 
angaben, so erkennt man die Parallelität ohne weiteres. Die warmen 
Tage des 20. 5., 3. 6., 6. 6. und 23. 6. haben eine hohe Stoffproduktion 
zur Folge, entsprechend ist an den kühlen Tagen, am 29. 5. und 9. 6., 
die Stoffausbeute gering. Diese Parallelität läßt sich auch im einzelnen 
weiter verfolgen, wie wir noch sehen werden. Jedenfalls zeigt das über- 
einstimmende Ergebnis einer großen Gewichtszunahme am Vormittag, 
gleichzeitig verbunden mit geringer Ableitung, ferner die überein- 
stimmend hohe Ableitung am Nachmittag und schließlich die Parallelität 
der Stoffausbeute mit den Witterungsbedingungen, daß die verwendete 
Methode zur Bestimmung der Stoffausbeute für unsere Fragestellung 
hinreichend geeignet ist und bei vorsichtiger Bewertung, unter Berück- 
sichtigung einer nicht zu kleinen Fehlergröße, verwertbare Resultate 
ergibt !. 

Vergleichen wir nun die für die Feucht- und Trockenpflanzen erhal- 
tenen Werte miteinander, so zeigt sich, daß die Versuche 1, 2, 3 und 5 
bei den Trockenpflanzen eine höhere Stoffausbeute als bei den be- 
wässerten Pflanzen ergaben. An den Versuchstagen 2 und 5 herrschte 
trübes und kühles Wetter, am 1. und 3. Versuchstag war eine erheb- 
liche Sonneneinstrahlung vorhanden, und es wurden hohe Tagestempe- 
raturen erreicht, wodurch aber offenbar die Stoffproduktion der Trocken- 
pflanzen noch nicht beeinträchtigt wurde. An 2 Versuchstagen, am 6. 6 
und am 23. 6. erzielten jedoch die Trockenpflanzen keine größere Stoft 
ausbeute gegenüber der feuchten Versuchsserie. Interessanterweise 
waren diese beiden Tage sehr heiß und ergaben die höchsten Tempera- 
turen sowie die größte Tagesverdunstung während der Blatthälften- 
versuche. Vor allem aber sieht man, daß an beiden Tagen am Vormittag 
die Trockenpflanzen nur wenig geringere oder sogar höhere Werte als 
die Feuchtpflanzen besaßen. Erst am Nachmittag trat bei den Trocken- 
pflanzen ein stärkerer Abfall der Stoffproduktion ein, so daß die Ge- 
wichtszunahme am 6. 6. sogar negativ wurde und am 23. 6. auch nur 
einen äußerst geringen Wert ergab. Am 6. 6. vermochten die Trocken- 


1 Vgl. Fußnote 1, S. 205. 
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pflanzen noch ungefähr die gleiche Höhe der Stoffausbeute wie die 
Feuchtpflanzen aufrechtzuerhalten. Am 23. 6. waren jedoch die Feucht- 
pflanzen im Vorteil. Hier ist allerdings zu beachten, daß dieser 6. Ver- 
such mit neu angezogenem Material, das etwa das Alter des 1. Ver- 
suches besaß, vorgenommen wurde. Der Wassergehalt der trockenen 
Serie ist noch erheblich, und trotz des heißen Tages wird kein großes 
Wassersättigungsdefizit bei Feucht- und Trockenpflanzen erreicht. 
Jedenfalls erkennt man aus den angeführten Versuchen, daß die 
trocken gezogenen Pflanzen imstande sind, auch an warmen Tagen mehr 
Trockensubstanz zu produzieren als die Feuchtpflanzen. Erst an sehr 
heißen Tagen beschränken die Trockenpflanzen ihre Stoffproduktion 
etwas, ohne damit jedoch erheblich unter die der Feuchtpflanzen zu 
sinken. Das oben über den Wasserhaushalt der Versuchspflanzen 
Gesagte läßt die Vermutung zu (vgl. KLEIN 1944), daß die Trocken- 
pflanzen zur Erhaltung ihrer Hydratur an den heißen Tagen die Spalten 


nachmittags schließen — Spaltenbestimmungen konnten leider aus 
Zeitmangel bei den Stoffausbeutemessungen nur teilweise (z. B. Tabelle 9) 
durchgeführt werden — während die Feuchtpflanzen eine derartige 


Beschränkung nicht zu besitzen scheinen und an heißen Tagen bei 
hoher Wasserabgabe eine gegenüber den Trockenpflanzen gleich hohe 
oder sogar höhere Stoffausbeute erzielen, was jedoch ohne dauernden 
Wassernachschub unmöglich wäre. 

Nun noch ein Wort zur Höhe der Ableitung. Die Ableitung der 
Trockenpflanzen ist in allen Versuchen am Tage größer als die der 
Feuchtpflanzen (Tabelle 8). Die nächtliche Ableitung läßt solch ein- 
deutige Unterschiede nicht erkennen. Sie ist aber bei beiden Serien 
erheblieh und entspricht zusammen mit der Ableitung am Tage einiger- 
maßen den Stoffproduktionswerten des Vortages. Am 29.5. traten 
einmal ganz geringe positive Werte auf, die offenbar daher rühren, 
daß bei der geringen Stoffproduktion an diesem Tage keine nennens- 
werte Ableitung des Nachts vorhanden war. Die Werte liegen innerhalb 
der Fehlergrenze (vgl. Tabelle 1, S. 179). Auch die Summe der täglichen 
und nächtlichen Ableitung ist bei den Trockenpflanzen, an den Tagen, 
an denen eine gegenüber den Feuchtpflanzen vermehrte Stoffproduktion 
vorhanden war, gegenüber den letzteren erhöht. 

Die Gesamtableitung vermehrt sich nun noch um die wahrscheinlich im Licht 
unter dem Einfluß der dauernd neu gebildeten Assimilate verstärkte Ableitung 
(GUTTENBERG, KostyTscHEW und Mitarb., Muprack und TscHESNOKOV und 
Bazyrina), deren Vorhandensein die von mir gefundene geringere Ableitung am 
Vormittag und vor allem die sehr geringe Ableitung bei ganztägigen Versuchen 
(Tabelle 9) erneut sehr wahrscheinlich macht. Allerdings wäre eine geringe Gesamt- 
ableitung im Verlauf des Vormittags auch denkbar. Für unsere Vergleichsmes- 
sungen könnte eine bei Feucht- und Trockenpflanzen zusätzlich eingetretene gleich- 
mäßige Förderung der Ableitung im Licht ohne Berücksichtigung bleiben. Es fragt 


Planta, Bd. 35. 14 
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sich also nur, ob die zusätzliche Lichtableitung der Trockenpflanzen stärker ist 
als die der Feuchtpflanzen oder umgekehrt. Für eine erhöhte Lichtableitung der 
Trockenpflanzen spricht nun aber, daB die bestimmbare Ableitung der Trocken- 
pflanzen am Tage (Tabelle 8) immer größer war als die der Feuchtpflanzen, so 
daß eine Berücksichtigung dieses möglichen Fehlers der Versuchsanordnung bei 
der Beurteilung der Stoffausbeute eher eine weitere Förderung der Stoffausbeute 
der Trockenpflanzen als eine solche der Feuchtpflanzen ergeben würde. 

Bei den bisher geschilderten Versuchen zur Bestimmung der Stoff- 
ausbeute war der Bodenwassergehalt bei den Feucht- und Trocken- 
pflanzen während des Versuches entsprechend ihrer Anzucht verschieden. 
Um auch diesen Unterschied noch auszuschalten, wurden in einer Ver- 
suchsserie jeweils am Tag vor dem Versuch die Trockenpflanzen auf das 
Gewicht der Feuchtpflanzen gebracht. Die Umkehrung des Versuches, 
nämlich den Bodenwassergehalt der Feuchtpflanzen auf den der Trocken- 
pflanzen zu reduzieren, erwies sich leider als unmöglich, da die Feucht- 
pflanzen bei einem derart verminderten Bodenwassergehalt völlig welk 
waren und deshalb nicht mehr für eine Bestimmung der Stoffausbeute 
in Frage kamen, höchstwahrscheinlich in diesem Zustand auch über- 
haupt nicht mehr assimilierten. Es wurden also die Feucht- und 
Trockenpflanzen unter den Bedingungen gleichhohen Bodenwasser- 
gehaltes untersucht (Tabelle 9). 

Es konnte hier aber nur eine Bestimmung im Lauf des Tages durch- 
geführt werden. An beiden Tagen, mit langsam sich aufklärendem, 
schließlich völlig sonnigem Wetter, erwiesen sich auch hier wiederum 
die Trockenpflanzen den Feuchtpflanzen überlegen, ihre Stoffausbeute 
ist an beiden Tagen höher. 


Tabelle 9. Stoffausbeute von Feucht- und Trockenpflanzen des Inkarnatklees. Boden- 


wassergehalt der Trockenpflanzen auf den der Feuchtpflanzen am Vortag des Versuchs 
erhöht. 23. und 24.6.44. Mittelwerte aus je 10 Einzelbestimmungen. 
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T'abelle 9. (Fortsetzung.) 














Spaltöffnungsweite (Infiltrationsmethode) Temperatur | Verdunstung | ie 
Datum | Uhrzeit | Sflanzen | pflanzen BF sure Orc. | 
23.6. 900 4,0 5,5 15,7 6 500 
115 5,0 5,5 — 13 000 
16 3,0 3,0 28,8 Max. 47 000 
1800 3,0 3,0 25,5 292 32 000 
24.6. geo 3,0 11 5,0 15,7 10 000 
1150 3,0 3,5 — 13 000 
1600 3,0 3,0 28,0 Max. 40 000 
1800 3,01! 3,0 s! 25,5 313 30 000 


Die Spaltöffnungsweite der Trockenpflanzen war dabei etwas geringer 
als die der Feuchtpflanzen und zeigte am Nachmittag, insbesondere 
am 23. 6., in beiden Serien eine gewisse Abnahme. Da sich die Wasser- 
versorgung der Trockenpflanzen gegenüber der oben angeführten Ver- 
suchsserie verbessert hatte, ist eine Erhöhung der Stoffproduktion nicht 
weiter verwunderlich, da ja bereits in den obigen Versuchen die Trocken- 
pflanzen trotz geringen Bodenwassergehaltes häufig eine größere Aus- 
beute als die Feuchtpflanzen erzielten. Da nur Tagesversuche durch- 
geführt wurden, erwies sich die Ableitung als äußerst gering, so daß die 
wahre Stoffausbeute größer gewesen sein dürfte. 


III. Der tägliche Zuwachs der Feucht- und Trockenpflanzen. 

Die bei den Blatthälftenversuchen aufgetretene größere Stoffausbeute 
der trocken gezogenen Pflanzen muß sich bei dem Zuwachs und dem 
Ernteertrag bemerkbar machen. 

Selbstverständlich lehrt bereits der Augenschein — man vergleiche hierzu die 
Angaben über das morphologische Verhalten der Versuchspflanzen S. 194 — daß 
die feucht angezogenen Pflanzen eine wesentlich größere Trockenmasse besitzen 
als die Trockenpflanzen. Die gleichen Verhältnisse ergeben sich natürlich auch 
aus der mittleren Gewichtszunahme der Feucht- und Trockenpflanzen. So zeigt 
Tabelle 10, daß die Feuchtpflanzen etwa die doppelte Gewichtszunahme je Tag 
gegenüber den Trockenpflanzen erreichen. Entsprechend ist der Ertrag (Gesamt- 
trockengewicht) bei den Feuchtpflanzen wesentlich höher als bei den Trocken- 
pflanzen. So betrug bei einer Versuchsserie 1942 Ende Mai das bis dahin erreichte 
Gesamtgewicht (Tabelle 11, Spalte 2) bei den Feuchtpflanzen 649,0 mg/Pflanze 
gegenüber den Trockenpflanzen, die es nur auf 368,7 mg/Pflanze gebracht hatten. 

Rechnet man den Zuwachs auf die Blattfläche, der für die Stoff- 
produktion besonders maßgebenden Bezugsgröße um, so ist der Ge- 
samtzuwachs (ober- und unterirdische Teile) in mg/Blattfläche (qdm), 
der im Mittel an einem Tage jeweils zwischen 2 Ernten erreicht wurde, 
bei den nicht bewässerten Pflanzen größer (Tabelle 10, Spalte 5 und 8). 
Der Unterschied beträgt 9—21%. 


1 ]= langsam, s = schnell. 
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Tabelle 10. Zuwachs der Feucht- und Trockenpflanzen des Inkarnatklees von einer 
Pflanze je Tag, bezogen auf die Blattfläche (qdm). Mittelwerte aus allen Ernten. 
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August 1940 . 5 3,05 6,98 46,85 2,31 4,71 56,52 100 121 
Juni 1941. . 4 25,55 58,04 46,30 13,14 28,46 50,73 100 109 
Mai 1942. . 5 28,45 52,72 58,90 15,21 24,54 65,22 100 111 


Zur Berechnung der Mittelwerte vgl. Tabelle 11. 


Als weiteres Beispiel sei der Zuwachs bei einer Versuchsserie an- 
geführt, in der die Pflanzen alle 5 Tage geerntet wurden (Tabelle 11). 
Der für uns wichtige Zuwachs in mg/qdm ist aus der letzten Spalte 
ersichtlich. Mit einer Ausnahme besaBen auch in diesem Fall die 


Tabelle 11. Der Zuwachs einer Pflanze bei Feucht- und Trockenpflanzen von Inkarnat- 
klee. Ernten 1942. Mittelwerte aus je 10 Einzelbestimmungen. 




















Gesamt- | 
À Blatt- Mitt] 7 . i 
Zube prt Gesamtzuwachs flache Blattfläche | Zuwachs in 
in mg mg/Tag qem qem | mg/qdm - Tag 
Trockenpflanzen. 
11.5. 64,4 8,16 
16. 5. 96,9 6,50 13,09 10,62 61,2 
21.5. 157,3 12,08 20,82 16,95 71,2 
26. 5. 277,9 24,12 35,19 28,01 85,8 
31.5. 368,7 18,15 49,96 42,68 42,7 
Mittel: 15,21 Mittel: 24,54 Mittel: 65,22 
Feuchtpflanzen. 
11.5. 80,1 13,14 
16. 5. 128,5 9,68 21,28 17,21 56,2 
21. 5. 252,0 24,70 45,08 33,18 74,4 
26.5. 453,0 40,20 78,42 61,75 65,2 
31.5. 649,0 39,20 119,11 98,76 39,8 
Mittel: 28,45 Mittel: 52,72 Mittel: 58,9 


nicht bewässerten Pflanzen gegenüber den Feuchtpflanzen den höheren 
Zuwachs. Nur bei dem Zuwachs zwischen der zweiten und dritten 
Ernte waren die Feuchtpflanzen gegenüber den Trockenpflanzen im 
Vorteil. Die Beachtung der Witterungsverhältnisse während der frag- 
lichen Zeit (Tabelle 12) ergibt hierfür eine wahrscheinliche Erklärung. 
Zwischen dem 16. und 20. 5. lagen danach die wärmsten Tage. Der 
Zuwachs bei den Feuchtpflanzen erreichte in dieser Zeit deshalb 
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auch den höchsten Wert. Während der übrigen Zeit entspricht die 
Stoffproduktion ebenfalls den Witterungsverhältnissen. Zwischen dem 
11. bis 15. und 26. bis 31. gab es kühlere und sonnenscheinärmere 
Tage und entsprechend war auch der Zuwachs beider Serien geringer. 
Die Trockenpflanzen erreichten in der Zeit vom 21. bis 25. 5., in der 
warmes und sonniges Wetter herrschte, jedoch kein extrem heißer Tag 
vorkam, den größten Zuwachs. 

Im Vergleich zu den früher besprochenen Versuchen zur Bestimmung 
der Stoffausbeute, bei denen sich an Extremtagen ebenfalls die Feucht- 
pflanzen überlegen zeigten, dürfte es sich wahrscheinlich danach wieder 
darum handeln, daß die Trockenpflanzen zur Aufrechterhaltung ihres 
Wasserhaushaltes die Spalten an 


Extremtagen früher schließen Tabelle12. Witterungsverhältnisse während 
als die Feuchtpflanzen, wodurch der Zuwachsversuche 1942. Mittelwerte. 

















dann zeitweilig ein Absinken der Temperatur |Verdune- 
a us : . . Datum tung 
Assimilation eintritt. Dieses Ab- Max. | Min. | ccm/Tag 
sinken der Stoffproduktion an 
besonders heißen Tagen hat je- 11—15.5. 229 11,1 1,56 
F r 16.—20. 5. 28,1 12,7 3,39 
doch auf den mittleren Zuwachs 9} _95 5. 957 116 2 62 
der Trockenpflanzen, bezogen  26.—31.5. 24,2 12,6 1,81 


auf die Blattfläche (Mittelwerte 

in Tabelle 11), keinen erheblichen EinfluB, denn die Trockenpflanzen 
sind offenbar an Schönwettertagen, soweit sie keine zu extremen Ver- 
hältnisse mit sich bringen, den Feuchtpflanzen erheblich überlegen. 
Man vergleiche die Zeit vom 21. bis 26. 5. 42. 

Betrachtet man nun weiter den Zuwachs der verschiedenen Organe 
von Feucht- und Trockenpflanzen, so ist auch dieser recht verschieden, 
wie man bereits daraus ersehen kann, daß die schlecht bewässerten 
Pflanzen gegenüber den feucht gezogenen ein erheblich gefördertes 
Wurzelsystem besaßen, während bei den Feuchtpflanzen die relative 
Blatttrockenmasse größer war. Der prozentuale Zuwachs selbst ist aus 
Tabelle 13 ersichtlich. In der Tabelle sind die besonders unterschied- 
lichen Ernten von 1940 als Beispiel aus einem größeren Versuchs- 
material dargestellt. 

Zunächst ist der relativ erhöhte Wurzelzuwachs bei den frisch in 
den Versuch genommenen und in Anpassung an die Bodentrockenheit 
befindlichen, nicht bewässerten Pflanzen weitaus am größten. Er betrug 
zwischen erster und zweiter Ernte (Zeile 1 der Tabelle 13) bei den 
Trockenpflanzen 58,6% des Gesamtzuwachses. Werden die Pflanzen 
älter, so tritt diese relative Förderung des Wurzelwachstums allerdings 
zurück. Bei entsprechenden Ernten von 1942 betrug der Anteil des 
Wurzelzuwachses am Gesamtzuwachs bei älteren Trockenpflanzen 
25,4% gegenüber den Feuchtpflanzen mit einem Anteil von 22,2%. 
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Tabelle 13. Der Anteil des Zuwachses der verschiedenen Organe am Gesamtzuwachs 
bei Feucht- und Trockenpflanzen von Inkarnatklee in Prozent des Gesamtzuwachses. 
Ernten von 1940, jede Ernte ist das Mittel aus 10 Pflanzen. 




















| Mittleres Ge- | 
Datum a Blatt | SproB | Wurzel Gesamt 
(mg) A | 

Trockenpflanzen. 
1.— 7.8 16,38 20,6 20,8 58,6 100 
8.—14. 8. 33,08 37,8 21,6 40,6 100 
15.—21. 8. 49,60 38,8 17,4 43,6 100 
22.—28, 8 65,20 36,6 25,8 37,6 100 
29.— 4.9 83,60 30,7 27,7 41,7 100 
Mittel: 32,9 26,7 44,4 100 

Feuchtpflanzen. 
1.— 7.8. 16,08 43,6 22,4 34,0 100 
8.—14. 8. 32,18 41,3 25,4 33,3 100 
15.—21. 8. 52,80 39,3 28,5 32,2 100 
22.—28. 8. 79,40 39,0 26,4 34,6 100 
29.— 4.9 128,70 49,8 21,3 28,9 100 
Mittel: 42,6 24,8 32,6 100 


Trotzdem bleibt der prozentuale Anteil der Wurzei am Gesamttrocken- 
gewicht durchaus verschieden (Trockenpflanzen 33,7% ; Feuchtpflan- 
zen 26,0%). 

Dagegen ist der Blattzuwachs der Feuchtpflanzen zunächst relativ 
größer als bei den Trockenpflanzen (Tabelle 13, Spalte 3), er gleicht sich 
aber später bei älteren Pflanzen, ähnlich wie bei dem Zuwachs der Wurzel 
aus, so daß schließlich bei Feucht- und Trockenpflanzen ein fast gleicher 
prozentualer Blattzuwachs vorhanden ist. Der Anteil des Sprosses am 
Zuwachs ist dagegen bei beiden Serien von vornherein wenig unter- 
schiedlich. 

Schließlich sei noch bemerkt, daß infolge des starken Wurzelzu- 
wachses bei jungen, trocken gezogenen Pflanzen bei den Ernten von 
1940 (Tabelle 13) sogar ausnahmsweise der Fall eintrat, daß trotz stark 
abnehmenden Blatttrockengewichtes der Trockenpflanzen, dieses betrug 
bereits bei der Ernte am 8. 8. nu. noch 73,5% desjenigen der Feucht- 
pflanzen, das Gesamttrockengewicht der Trockenpflanzen bei den 
ersten Ernten etwa noch gleich dem der Feuchtpflanzen war (Tabelle 13, 
Spalte 2), was ohne eine Erhöhung des Zuwachses je Blattfläche bzw. 
ohne geförderte Assimilation der Trockenpflanzen nicht möglich wäre. 

Fassen wir zusammen, so ist also bei den Trockenpflanzen, bezogen 
auf die Gesamtblattfläche, abgesehen von besonders extremen Witte- 
rungsverhältnissen, gegenüber den Feuchtpflanzen ein erhöhter Zuwachs 
vorhanden. Weiterhin zeigt sich bei den Trockenpflanzen eine relative 
Förderung des Wurzelwachstums und eine Hemmung der Blattentwicklung. 
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Die gegenüber den Feuchtpflanzen zunächst unterschiedliche Vertei- 
lung der Assimilate gleicht sich aber bei längerer Versuchsdauer weit- 
gehend aus. Der erhöhte Zuwachs der Trockenpflanzen (Trocken- 
gewichtszunahme/Blattfläche) bleibt dabei jedoch erhalten Der Ge- 
samtertrag ist bei den Trockenpflanzen natürlich immer wesentlich 
geringer als bei den Feuchtpflanzen. 


D. Besprechung der Ergebnisse. 


1. Assimilation und Stoffausbeute. 


Mangelhafte Wasserzufuhr infolge geringen Bodenwassergehaltes 
ist also nach nieinen Versuchen imstande, die Kohlensäureassimilation 
der Trockenpflanzen gegenüber den feucht gehaltenen Pflanzen zu- 
nächst unter optimalen Assimilationsbedingungen zu fördern. Die 
Pflanzen müssen dabei aber eine gewisse Zeit der Bodentrockenheit 
ausgesetzt gewesen sein und xeromorphe Strukturen gebildet haben. 

Diese Ergebnisse sind mit orientierenden Versuchen von STOCKER, 
REHM und ScHixT (1943) zu vergleichen. Sie prüften, ebenfalls unter 
optimalen Versuchsbedingungen, die Assimilationsintensität von 2 Hafer- 
bzw. Zuckerrübensorten, die bei unterschiedlichem Bodenwassergehalt 
angezogen waren. Die durch Gasanalyse bestimmten Assimilations- 
werte der feucht und trocken gezogenen Pflanzen erbrachten keine ein- 
deutigen Unterschiede in der Assimilationsintensität. Das gegenüber 
meinen Ergebnissen verschiedene Verhalten der Versuchspflanzen 
STOCKERs könnte einmal durch die verschiedenen Bedingungen in den 
verwendeten Apparaturen hervorgerufen sein, andererseits aber auch 
an einer nur geringen Zahl von Verguchen liegen, da ja individuelle 
Unterschiede der benutzten Blätter je nach dem Alter und der morpho- 
logischen Struktur nach meinen Ergebnissen eine wesentliche Rolle 
spielen. 

Fehler in der Van DER Paauwschen Apparatur selbst, die bisher für die CO,- 
Assimilationsbestimmung an Blättern höherer Pflanzen erst selten Verwendung 
fand (DrauTz, BoDE) und die zunächst für dieses unterschiedliche Verhalten ver- 
antwortlich gemacht werden könnten, sind nach meinen verschiedenen Kontroll- 
versuchen immer unwahrscheinlicher geworden. Die von STOCKER und Mitarbeitern 
gegenüber meinen Ergebnissen (Sımonıs 1941) herangezogene Vermutung, daß zu 
geringe Unterschiede im Bodenwassergehalt und zu günstige Vegetationsbedin- 
gungen die unterschiedlichen Assimilationswerte hervorgerufen haben könnten, 
erwies sich als nicht stichhaltig, da ich in neuerlichen Versuchsserien meine Trocken- 
pflanzen wesentlich trockener (bis 30% der Wasserkapazität) anzog, ohne daß meine 
Ergebnisse davon beeinflußt wurden. Ja, es wurden gerade die eindeutigsten 
Ergebnisse bei möglichst trocken gezogenen Pflanzen, die xeromorphe Strukturen 
ausgebildet hatten, erzielt. Bei noch geringerem Wassergehalt konnten die Klee- 
pflanzen nicht angezogen werden, da, wie oben bereits hervorgehoben wurde, 
sonst zu geringer Zuwachs aufgetreten wäre. 
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Die Versuche von GASSNER und GOEzE (1932), die von STOCKER zum Vergleich 
herangezogen wurden, darf man an dieser Stelle wohl nicht anführen. Sie unter- 
suchten bei optimalen Bedingungen die Assimilationsintensität der Blätter junger 
Weizenpflanzen, die bei verschiedenem Wassergehalt des Bodens herangewachsen 
waren, und erhielten dabei keine Unterschiede in der Assimilationsintensität. Die 
Ptlanzen waren am 29. 10. 31 zunächst alle in einem Boden, der einen Wassergehalt 
von 60% der Wasserkapazität besaß, ausgesät worden. Erst nach dem Auflaufen, 
was etwa 3—4 Tage dauern dürfte, wurde der Boden langsam bis auf 35% der 
Wasserkapazität ausgetrocknet bzw. sein Wassergehalt auf 90% erhöht. Aber 
bereits kurz nach Entwicklung des 1. Blattes, am 11.11. wurde dieses dann in 
den Versuch genommen. Die untersuchten Blätter sind daher gar nicht unter dem 
Einfluß verschiedenen Bodenwassergehaltes ausgebildet worden und dürften 
schwerlich Unterschiede in der Blattstruktur besessen haben, in deren Begleitung 
in meinen Versuchen allein Unterschiede in der Assimilationsintensität auftraten. 


Meine Versuche ergaben nun weiterhin, daß die Stoffausbeute trocken 
gezogener Pflanzen, abgesehen von sehr extremen Witterungsverhält- 
nissen, gegenüber ihren Kontrollen auch unter relativ natürlichen Ver- 
suchsbedingungen erhöht sein kann. Die Durchsicht der Literatur zeigt, 
daß die in dieser Hinsicht vorliegenden Ergebnisse recht verschieden sind. 
Zunächst können die Versuche unberücksichtigt bleiben, bei denen die 
Stoffausbeute bzw. auch die unter solchen Bedingungen bestimmte 
CO,-Assimilation während einer Austrocknungsperiode (Welken) oder 
unmittelbar nach ihrer Beendigung gemessen wurde an Blättern, die 
bereits vor der Austrocknungsperiode ausgebildet worden waren. 

In diesen Fällen ist die Photosynthese und damit die Stoffausbeute im ail- 
gemeinen geringer als bei den normal gezogenen Kontrollen (ILsın, BRILLIANT, 
Maximov und KRASSNOSELSKI-MAXIMOV, SKVORCOV, PETINOV u. a..), und die meisten 
Versuche kônnen zwanglos durch SpaltenschluB (STÂLFELT, KLEIN, STOCKER) 
oder durch rasche, starke Entquellung des Plasmas mit seinen Folgeerscheinungen 
gedeutet werden (WALTER 1928/29, MEYER und PLANTEFOL, STÂLFELT 1939a, 
STOCKER 1945). Zum Teil ist auch eine Schädigung der Blätter eingetreten, oder 
es ist ein Restitutionsvorgang nötig (KALTWASSER), um die alte Assimilationshöhe, 
entsprechend den Versuchen an niederen Pflanzen (STALFELT 1939 u.a.) wieder 
zu erreichen. 

Anders ist es, wenn die Assimilationsbestimmung nicht in der Re- 
aktionsphase (STOCKER 1945), sondern längere Zeit nach der Einwirkung 
von wiederholtem Welken oder nach längerem Aufenthalt der Ver- 
suchspflanzen bei erniedrigtem Bodenwassergehalt vorgenommen wurden, 
so daß junge Blätter mit veränderter Struktur ausgebildet und ein 
neues zellphysiologisches Gleichgewicht (Restitutions- bzw. Abhärtungs- 
phase STOCKERs) hergestellt werden konnte. In solchen Fällen finden 
sich verschiedentlich Angaben über eine gesteigerte Assimilation oder 
eine erhöhte Stoffausbeute der vorbehandelten Pflanzen. 

So wurde von Tumanow (1927) nach wiederholtem Welken von Buchweizen 
eine Steigerung der Stoffausbeute gefunden. Eine Förderung der Assimilation 


unter den gleichen Voraussetzungen geben SKAZKIN, UDOLSKAJA und ZAITZEWA 
für Getreide an. Vor allem wurde von KURSANOV, BLAGOWESCHENSKY und Kasa- 
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KOVA bei der Zuckerrübe nach Anzucht bei niedrigem Bodenwassergehalt unter 
Änderung der Blattstruktur eine gegenüber den Kontrollen erhöhte CO,-Aufnahme 
festgestellt. 

Eine Förderung der Assimilation wurde teilweise auch in den Versuchen von 
STOCKER, REHM und Scumipt gefunden, die mit der gasanalytischen Methode die 
Tagesausbeute der Assimilation an dürreempfindlichen und dürreresistenten 
Sorten von Getreidearten und Zuckerrüben, die bei verschiedenem Bodenwasser- 
gehalt aufgezogen worden waren, feststellten. 

Bei den Zuckerrüben ist bei gemäßigter Bodentrockenheit die Assimilations- 
intensität bei den T-Pflanzen größer. Erst bei Versuchen mit extremer Boden- 
trockenheit sind die trocken gezogenen Pflanzen den Feuchtkontrollen unterlegen. 
Die Getreidesorten verhalten sich anders. Hier besitzen gerade die extrem trocken 
gezogenen Pflanzen der trockenresistenten Gersten- und Weizensorien eine über. 
legene Tagesausbeute gegenüber den bewässerten Pflanzen. Die verschiedenen Arten 
und Sorten verhalten sich danach also nicht gleich. 

Schließlich liegen Angaben von PETINOV vor, der bei Anzucht von Sommer- 
weizensorten in verschiedenen Entwicklungsstadien Welkeperioden einschob und 
hierbei keine Erhöhung der Assimilation fand, auch wenn die Assimilationsbestim- 
mungen längere Zeit nach der Erholung vom Welken vorgenommen wurden. Bei 
diesen Versuchsserien läßt sich aber aus der Arbeit nicht ersehen, ob die Versuche 
an während der Dürreperiode angelegten oder bereits vorher ausgebildeten Blättern 
vorgenommen wurden, oder aber, ob an den Blättern Trockenschäden aufgetreten 
waren, wodurch diese Ergebnisse ihre Erklärung fänden. .Auch das unterschiedliche 
Verhalten verschiedener Arten, wie es die Stockerschen Versuche zeigen, könnte 
die Ursache für die in diesem Fall geringe Assimilationsintensität der zuvor gewelk- 
ten Pflanzen sein. 

Da mit der Insertionshöhe der Blätter von unten nach oben, mit der Er- 
schwerung der Wasserzufuhr, ihre xeromorphe Struktur zunimmt (ZALENSKI, 
YAPP), wäre zu vermuten, daß höher am Sproß inserierte Blätter ebenfalls eine 
erhöhte Photosynthese aufzuweisen haben. Das trifft auch nach den Versuchen 
von ALEXANDROW, sowie SINGH und Lat tatsächlich zu, falls nicht in diesen Ver- 
suchen gleichzeitig die Abnahme der Assimilation mit dem Altern der: Blätter 
gemessen worden ist (vgl. S.205 und Yapp und Mason). 


Es ergibt sich also, daß die bekannt gewordenen Untersuchungen 
in vielen Fällen bei gleicher Versuchsanstellung mit meinen Versuchen 
übereinstimmen. Allerdings ist eine Verallgemeinerung meiner Er- 
gebnisse auf Grund der StockERschen Untersuchungen, auch die Er- 
gebnisse PETINOVs gehören hierher, nicht möglich, da eine hohe Assimi- 
lationsfähigkeit der Pflanzen bei manchen Arten (verschiedene Reak- 
tionstypen) bereits durch einen frühzeitigen Zusammenbruch des 
Wasserhaushaltes oder eine sehr vorsichtige Spaltenregulation über- 
deckt werden kann. 

Nach dieser Übersicht über die vorliegenden Untersuchungen sollen 
nun die Gründe für die erhöhte Assimilationsintensität der xeromorphen 
Blätter von Trockenpflanzen zunächst unter optimalen Bedingungen 
besprochen werden. 

An erster Stelle könnte man an eine größere Spaltöffnungsweite oder 
deren bessere Regulationsfähigkeit bei xeromorphen Blättern denken. 
Bei meinen Versuchen trifft diese Möglichkeit aber nicht zu, da die 
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annähernd die gleiche, meist geringe Spaltöffnungsweite besitzen. 

Als weitere Erklärungsmöglichkeit für eine Erhöhung der Photo- 
synthese kommt eine geringere Atmungsintensität der Trockenpflanzen 
in Frage. Denn in der Tat besitzen trocken gezogene Pflanzen unter 
den Anzuchtbedingungen eine geringere Atmung als die Kontrollpflanzen 
(Kursanov, BLAGOWESCHENSKI und KASAKOVA, KRAFT)!. Atmungs- 
versuche unter optimalen Bedingungen konnte ich allerdings bisher 
nicht durchführen, abgesehen von einigen Kontrollbestimmungen, bei 
denen die Atmungsintensität aber so gering war, daß ihre Änderung 
die erhöhte Assimilation nicht zu erklären vermöchte. 

So werden wir nunmehr weiter zu der Annahme geführt, daß sich 
die Assimilationsfähigkeit der Trockenpflanzen selbst geändert hat. 
Als Erklärung hierfür kommt zunächst die Änderung der anatomischen 
Struktur in Frage, an die schon früher gedacht wurde (Tumanow 1927, 
MEYER, Kursanov und Mitarb.). So könnte man annehmen, daß 
durch die Erhöhung der Spaltenzahl je Flächeneinheit bei den trocken 
gezogenen Pflanzen eine Verbesserung des Gasaustausches der Blätter 
stattfindet. Auch könnte die Erhöhung der assimilatorischen Leistung 
auf eine veränderte Struktur des Palisadenparenchyms der Trocken- 
pflanzen und eine Änderung der Chloroplastenanordnung zurückgeführt 
werden (vgl. ZALENSKI, HABERLANDT, WEBER, LUNDEGÄRDH). In Ver- 
bindung hiermit ist auch an eine Erhöhung der Strahlungsabsorption 
zu denken (SEYBOLD und WEISSWEILER). Weiterhin ist die Erhöhung 
der Leitfläche bei xeromorphen Pflanzen (HUBER, BERGER, FIRBAS), 
die außer der Verbesserung der Wasserleitung auch eine solche der 
Assimilatableitung zur Folge haben könnte, hier zu erwähnen. Kur- 
SANOV denkt vor allem an diese Erklärungsmöglichkeit, da durch eine 
bessere Ableitung der Assimilate, die die Assimilation hemmen sollen, 
die Assimilation gesteigert würde. Gegen eine derartige Herabsetzung 
der Assimilation infolge einer Anreicherung von Assimilaten sind in 
letzter Zeit jedoch erhebliche Bedenken vorgebracht worden (VAN DER 
Paauw, KJAR, VAN HILLE, STÄLFELT 1939). 

Abgesehen von der anatomischen Struktur wird nun aber insbe- 
sondere die Änderung der submikroskopischen Struktur des Plasmas 
und in Verbindung damit eine solche des physiologischen Zustandes 
der Zelle in der Theorie der Dürreresistenz von STOCKER (1945) für die 
auf Grund meiner Vorversuche (SIMONIS 1941) gefundene Änderung 
der photosynthetischen Leistungsfähigkeit trocken gezogener Pflanzen 
verantwortlich gemacht. Für uns ist hier nur die Seite der Vorgänge, 
1 Unter der Annahme, daß in den angeführten Versuchen die gemessene 


„Dunkelatmung‘‘ ein zureichendes Maß für die ,,Lichtatmung“ darstellt (Vgl. 
hierzu unter anderen STÄLFELT 1939, GAFFRON, SAGROMSKY). 
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die von STOCKER als Abhärtungsphase zusammengefaßt wird, von 
Bedeutung: Da sich bei Trockenkulturen die Viskosität des Plasmas 
erhöht (ScHMiDT, DiwaLp und STOCKER) und eine Erniedrigung der 
Permeabilität für Wasser und Harnstoff eintritt, bei gleichzeitiger 
Herabsetzung des K/Ca-Verhältnisses und einer Verminderung der 
negativen Überschußladung, wird daraus auf eine größere Dichte des 
Eiweißgerüstes und in Verbindung damit auf eine Bindung hydro- 
lytischer und abbauender Fermente bei erhöhter Wirksamkeit syntheti- 
sierender Fermente geschlossen (FREY-WyssLing, DUSPIVA, SYSAKIAN 
und Kosyakowa, Bünnıne). Danach wäre also bei Trockenkulturen 
eine Verstärkung des Stoffwechsels nach der synthetischen und auf- 
bauenden Seite hin zu erwarten, die sich auch auf die Vorgänge bei der 
Photosynthese auswirken könnte. Diese Überlegungen STOCKERs wer- 
den durch meine Ergebnisse einer Steigerung der Photosynthese von 
trocken gezogenen Pflanzen nunmehr weiter gestützt. 


Unter optimalen Assimilationsbedingungen dürfte also wohl vor 
allem, hervorgerufen durch diese zuletzt erörterten Änderungen der 
Plasmastruktur und der zugehörigen physiologischen Reaktionen, neben 
der vielleicht noch wirksamen anatomischen Strukturänderung, die er- 
höhte Assimilationsfähigkeit des xeromorphen Blattes selbst in Er- 
scheinung treten. Änderungen der Spaltöffnungsweite spielen hier keine 
Rolle und die mögliche Verringerung der Atmung dürfte wohl verhältnis- 
mäßig zu gering sein, um die erhöhte Assimilation zu deuten. 


Anschließend sei noch auf einen naheliegenden Faktor zur Änderung der Photo- 
synthese eingegangen, nämlich das Verhalten des Chlorophyllgehaltes. Ebenso wie 
bei stichprobenweise angestellten Farbstoffmessungen von STOCKER (1943), bei 
denen der Chlorophyligehalt trocken gezogener Zuckerrüben- und Hafersorten 
gegenüber feucht gezogenen deutlich erhöht war, ergab sich auch bei mir, aller- 
dings leider nur in relativ wenigen Versuchsreihen, die deshalb nicht ausführlich 
erörtert wurden, daß die Trockenpflanzen je Blattflächeneinheit einen erhöhten 
Farbstoffgehalt besitzen. Auf einen erhöhten Chlorophyligehalt der Trocken- 
kulturen wiesen schon Kursanov und Mitarbeiter hin und wollten eine erhöhte 
Assimilation wenigstens zum Teil auf diese Farbstofferhöhung zurückführen. 
Da jedoch auf Grund der zusammenfassenden Besprechung von SEYBOLD und 
WEISSWEILER das Chlorophyll im grünen Blatt immer im Überschuß vorhanden 
sein soll, darf der erhöhte Farbstoffgehalt nicht ohne weiteres zur Begründung 
einer erhöhten Assimilationsintensität der Trockenpflanzen herangezogen werden. 
Ohne in den vorliegenden Untersuchungen die erhöhte Assimilation auf die Er- 
höhung des Farbstoffgehaltes zurückführen zu wollen, dürfte aber der parallele 
Verlauf beider Vorgänge nicht zu übersehen sein (vgl. auch Pırson u. a.). 


Die Gründe für die erhöhte Stoffausbeute unter natürlichen Ver- 
suchsbedingungen dürften nun vor allem in der soeben besprochenen 
erhöhten Assimilationsfähigkeit der xeromorphen Blätter der Trocken- 
pflanzen zu suchen sein. Wenngleich für die Größe der Tagesausbeute 
der Assimilation unter Freilandbedingungen oder auch im Gewächshaus 
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die durch die Versuche von STOCKER und KLEIN nachgewiesene erhöhte 
Reaktionsfähigkeit der Spalten der Trockenptlanzen ebenfalls eine nicht 
zu unterschätzende Rolle spielen wird. Die erriedrigte Atmungsinten- 
sität der Trockenpflanzen (Kursanov und Mitarb., KRAFT) dürfte 
jedoch zumindest in meinen Versuchen keine zureichende Erklärung 
für die Erhöhung der Stoffausbeute bieten, da durch sie nur eine noch 
stärkere Erhöhung der Ableitung der Trockenpflanzen wie sie in den 
Blatthälftenversuchen vorliegt, bewiesen wird. (In den Blatthälften- 
versuchen setzt sich ja die Gesamtableitung aus Ableitung und Atmung 
zusammen. Nun ist die gemessene Gesamtableitung der Trockenpflanzen 
tagsüber erhöht. Eine Verminderung des Atmungswertes muß also 
eine noch stärkere Erhöhung der Ableitung zur Folge haben.) 


2. Zuwachs und Verteilung der Assimilate. 

Mit der Größe des Zuwachses befaßten sich in ausgedehnten Unter- 
suchungen HEATH und GREGORY. Nach ihnen setzt sich der Zuwachs 
je Pflanze aus dem Zuwachs/Blattfläche (mean net Assimilation rate) 
sowie der Größe der Blattfläche bei einer Pflanze zusammen. Der Zu- 
wachs/ Blattfläche soll nun, zumindest bei allen Nutzpflanzen, eine recht 
konstante Größe sein, die, abgesehen von Witterungseinflüssen, fast über- 
haupt nicht variieren soll. Sie fanden Zahlen von 0,125g/qdm Woche 
bei Gurken bis 0,720 bei Zuckerrüben, eine Spannweite, in die 
alle untersuchten Pflanzen bineinpaßten. Auch eine etwa durch ver- 
schiedene Stickstoffgaben hervorgerufene starke Änderung der Blatt- 
struktur soll die Größe des Zuwachses/Blattfläche nur unwesentlich 
verändern. Eine Erhöhung der Erzeugung von Trockensubstanz wäre 
demnach im wesentlichen nur durch Vermehrung der Blattfläche möglich. 
Hierzu ist zu betonen, daß der Zuwachs je Blattfläche, auch abgesehen 
von Witterungsfaktoren, bei HEATH und GREGORY selbst ja keine völlig 
konstante Größe ist. Sie weist vielmehr erhebliche Schwankungen auf, 
die noch größer sind als die in meinen Versuchen festgestellten Ände- 
rungen dieser Größe (vgl. auch HEATH sowie WILLIAMS). 

In der Literatur finden sich weiterhin gelegerftlich Hinweise, daß 
bei trocken gezogenen Pflanzen oder nach Welkeperioden eine rela- 
tive Förderung im Ertrag im Vergleich zu feucht gehaltenen Kon- 
trollen beobachtet werden kann (MEYER, MoLIBOGA, TUMAnow 1930, 
KoLoMIEc, SKAZKIN). Wenn demgegenüber PETINOV betont, daß ein 
erhöhter Ertrag nach eingelegten Welkeperioden nicht vorhanden sei, 
so handelt es sich in den genannten Versuchen ja auch nicht um eine 
absolute Ertragssteigerung, sondern lediglich um eine relative Förderung, 
sei es des relativen Kornertrages oder des Zuwachses je Blattfläche. 
Diese Ergebnisse wurden von TUMANOW und auch von MEYER als die 
Wirkung einer — zunächst theoretisch geforderten — erhöhten assi- 
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milatorischen Leistung von relativ xeromorphen, bzw. zumindestens 
abgehärteten Blättern angesehen. Eine solche Vermutung wird nun 
durch meine Versuche bestätigt: Der erhöhte Zuwachs der Trocken- 
Pflanzen läßt sich auf eine vermehrte Stoffausbeute und diese wenigstens 
zum Teil, wie wir gesehen haben, auf ihre bessere Assimilationsfähigkeit 
zurückführen. Handelt es sich aber nur um die relative Förderung 
einzelner Organe, wie z. B. des Kornertrages, so kann eine solche bereits 
durch die verschiedene Verteilung der gebildeten Stoffe bei unterschied- 
licher Anzucht verständlich gemacht werden, wie ebenfalls aus meinen 
Versuchen hervorgeht. 

Aus einer Steigerung des Zuwachses je Blattfläche darf man nun 
aber nicht auf eine Erhöhung des Gesamtertrages schließen, da der 
Ertrag ja bekanntlich mit der Wasserzugabe ansteigt, abgesehen von 
den höchsten Werten des Bodenwassergehaltes, die einen Rückgang 
der Erträge bedingen können (so z. B. in neueren Arbeiten FEHÉR und 
PALITSCHEK, REPP-NOWOSAD, WICHMANN u.a.). 

Es ergibt sich also, daß trotz erhöhter Assimilationsintensität und 
gesteigerten Zuwachses ein niedrigerer Ernteertrag bei den Trocken- 
pflanzen vorhanden ist. Die Erklärung für diesen scheinbaren Wider- 
spruch liegt in einer unterschiedlichen Verwendung der Assimilate bei 
Feucht- und Trockenpflanzen. Die Trockenpflanzen vermehren vorzugs- 
weise ihr Wurzelsystem und weisen infolge dessen trotz höherer assimila- 
torischer Leistungen bei außerdem noch erhöhtem Trockengewicht/ 
Blattfläche nur einen relativ kleinen Zuwachs zur Blattfläche auf, 
während die Feuchtpflanzen bei geringem Trockengewicht/Blattfläche 
erheblich mehr Trockensubstanz in neuer Blattfläche und nur wenig 
im Wurzelsystem anlegen, wodurch sich die Größe der assimilierenden 
Blattfläche bei den Feucht- und Trockenpflanzen immer stärker unter- 
scheidet und der geringe Gesamtertrag der Trockenpflanzen verständ- 
lich wird. 

Auf die Bedeutung der verschiedenen Verteilung der Assimilate in der Pflanze 
ist in neuerer Zeit immer stärker, so bereits von BOYSEN-JENSEN und neuerlich 
in der Zusammenfassung von WETZEL hingewiesen worden. Besonders deutlich 
zeigte sich die verschiedene Verwendung der Assimilate aber bei Lang- und Kurz- 
tagspflanzen (TAGEwA, Bone). Einen weiteren Hinweis bildet nun die erhöhte 
Anhäufung von Trockensubstanz im Wurzelsystem bei trocken gezogenen Pflanzen, 
die uns aus den Versuchen von HARRIS, WEAVER, LEBEDINCEV, TUMANOW, MEYER 
u.a. bekannt wurde. Auch eine Änderung des Stengel/Blattverhältnisses ist hier 
möglich (Oprrz und MAUERMANN). 

Die Wirkung der Vergrößerung oder Verkleinerung der Blattfläche im Verhältnis 
zur assimilatorischen Leistung wird von HEATH und GREGORY bei ihrer Annahme 
einer weitgehenden Konstanz der ,,mean net Assimilation rate‘‘ natürlich wieder- 
holt betont. Ebenso hebt WALTER (1939) die Bedeutung der Blattfläche bei der 
Frage nach der ökologischen Leistungsfähigkeit einer Pflanzenart gegenüber der 
Größe ihrer Photosynthese besonders hervor und schließlich folgert bereits Kur- 
SANOV, daß eine Verkleinerung der Blattfläche trotz höherer Assimilationsfähigkeit 
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je Blattfläche einen geringeren Gesamtertrag nach sich ziehen muß, so daß also 
nur mit besonderer Vorsicht Rückschlüsse von der CO,-Assimilation oder dem 
Zuwachs/Blattfläche auf den Gesamtzuwachs je Pflanze oder gar den Ertrag 
vorzunehmen sind. 


Zusammenfassung. 

1. Die Stoffproduktion von Inkarnatklee wurde durch Anzucht 
der Pflanzen bei verschiedenem Bodenwassergehalt — 80% der Wasser- 
kapazität (Feuchtpflanzen), 30% der Wasserkapazität (Trocken- 
pflanzen) — untersucht. 

2. Nach Feststellung der morphologisch-anatomischen Unterschiede, 
sowie des verschiedenen Wasserhaushaltes der feucht und trocken 
gezogenen Pflanzen wurde die CO,-Assimilation unter optimalen Be- 
dingungen mit Hilfe der VAN DER Paauwschen Apparatur, die Stoff- 
ausbeute des Einzelblattes durch eine abgeänderte Blatthälftenmethode, 
der Zuwachs an Trockensubstanz bei der Gesamtpflanze sowie die 
Verteilung der gebildeten Assimilate untersucht. 

3. Es zeigte sich, daß die CO,-Assimilation bei den in trockenem 
Boden gezogenen Pflanzen unter optimalen Assimilationsbedingungen 
größer ist als bei den in feuchtem Boden kultivierten Pflanzen. Die 
Unterschiede sind um so besser ausgeprägt, je stärkere xeromorphe 
Merkmale die Trockenpflanzen aufzuweisen haben. 

4. Der Einfluß einer Verminderung des Blattwassergehaltes auf die 
CO,-Assimilation erwies sich bei sonst optimalen Assimilationsbedin- 
gungen bei höheren Blattwassergehalten als gering und führte erst bei 
stärkerer Abnahme des Blattwassergehaltes, wahrscheinlich durch 
Spaltenschluß, zu einer Verminderung der assimilatorischen Leistung. 

5. Die Stoffausbeute des Einzelblattes war bei den trocken gezogenen 
Pflanzen im allgemeinen höher als bei den Feuchtpflanzen. Diese Über- 
legenheit der Trockenpflanzen blieb erhalten, wenn ihr Bodenwasser- 
gehalt auf den der Feuchtpflanzen erhöht wurde. Bei sehr extremen 
Witterungsbedingungen waren allerdings die Feuchtpflanzen infolge der 
vorhandenen Wasservorräte im Boden den Trockenpflanzen überlegen. 

6. Zur Begründung der erhöhten CO,-Assimilation und Stoffausbeute 
wurde einerseits die unter dem Einfluß der Bodentrockenheit her- 
vorgerufene Änderung der submikroskopischen Plasmastruktur mit ihren 
Folgen einer physiologischen Zustandsänderung der Zellen angeführt, 
andererseits mußte den xeromorphen Strukturen selbst noch eine 
mögliche Bedeutung zuerkannt werden. Ein Einfluß der Spaltenweite 
ist bei optimalen Assimilationsbedingungen auszuschließen, bei der 
Bestimmung der Stoffausbeute aber zusätzlich möglich. Eine Beein- 
flussung durch erniedrigte Atmung scheint nur von untergeordneter 
Bedeutung zu sein. 
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7. Der Zuwachs der Gesamtpflanze, bezogen auf die Blattfläche, 
erwies sich bei den Trockenpflanzen, offenbar als Folge der erhöhten 
Stoffausbeute, als größer, obwohl der Ertrag der Trockenpflanzen 
wesentlich hinter dem der Feuchtpflanzen zurückbleibt. Es wurde 
deshalb die verschiedene Verteilung der Assimilate auf die einzelnen 
Organe der Feucht- und Trockenpflanzen näher untersucht, und ins- 
besondere die Vergrößerung des Wurzelsystems bei den Trockenpflanzen 
und die Erhöhung ihres Blatttrockengewichtes/Blattfläche im Gegen- 
satz zur Vergrößerung der Blattfläche und einer kleineren Wurzelmasse 
bei den Feuchtpflanzen zur Begründung berangezogen. 
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DER EINFLUSS DER ERNÄHRUNG 
AUF DIE XEROMORPHIE DER HOCHMOORPFLANZEN. 


Von 
WoLrGAanG R. MÜLLER-STOLL. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 30. November 1946.) 


1. Einleitung. 
Die ungewöhnliche Erscheinung des ausgesprochen xeromorphen 
Baues der Pflanzen der typischen Hochmoorstandorte hat seit langem 
die Wissenschaft beschäftigt, so daß dieses Problem bereits eine wechsel- 
volle Geschichte seiner Erforschung aufweist. Eine ausführliche Dar- 
stellung der Frage unter Berücksichtigung der gesamten bis dahin er- 
schienenen einschlägigen Literatur findet sieh bei FIRBAS (1931). Lange 
Zeit galt im Zeichen der ScuimpERschen Xerophytentheorie das Hoch- 
moor als physiologisch trockener Standort, doch hat bereits MONFORT 
(1921, 1922) die Auffassung von der Hemmung der Wasseraufnahme 
im Moor, etwa durch giftig wirkende Humusstoffe (Humustoxine), 
widerlegt. FırBas konnte durch eine Analyse des Wasserhaushaltes 
und der Standortsbedingungen der Hochmoorpflanzen zeigen, daß ihre 
Xeromorphie wahrscheinlich nicht als Folge von dauernden oder zeit- 
weisen Trockenbedingungen zu verstehen ist; er hat dagegen auf die 
Möglichkeit hingewiesen, daß die Xeromorphosen in Verbindung mit 
der extremen Nährstoffarmut im Hochmoor einer Deutung zugänglich 
seien. Ein Zusammenhang zwischen Xeromorphie und Nährstoffarmut 
des Substrats wurde bereits früher von verschiedenen Forschern ver- 
mutet (Literatur bei Frrpas 1931), insbesondere von A. RIPPEL (1919) 
und am frühesten von NıLsson (1898). In Analogie zu experimentellen 
Befunden bei anderen Pflanzen, insbesondere beim Tabak, hat MoTHEs 
(1932) die Ansicht begründet, daß die Xeromorphie der Hochmoorpflanzen 
die Folge des Stickstoffmangels im Hochmoor sei; er erblickt darin sogar 
einen Hinweis auf eine übergeordnete Beziehung zwischen Stoffhaus- 
halt und Habitus der Pflanzen, der auch die Wirkung der Wasserver- 
sorgung untergeordnet sei. Bis dahin standen aber Kulturversuche 
mit Hochmoorpflanzen selbst noch aus; über solche hat inzwischen 
MARTHALER (1938) berichtet, kam aber dabei für die Hochmoorpflanzen 
zur Ablehnung eines Zusammenhangs zwischen Nährstoffmangel und 
Xeromorphie. 
15 
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Anläßlich eines Referates von FırBAs im Winter 1930/31 im Bo- 
taniker-Kolloquium zu Heidelberg über seine Hochmoorarbeit entstand 
bei mir der Plan, Düngungsversuche mit Hochmoorpflanzen als experi- 
mentum crucis durchzuführen. Diese Absicht kam aber erst 1935 zur 
Ausführung; die Versuche konnten leider nieht in der anfänglich beab- 
sichtigten Weise fortgeführt werden, weshalb die Ergebnisse zunächst 
unveröffentlicht blieben. Nach meiner Rückkehr aus Südafrika wurde 
ich 1945 mit der Arbeit von MARTHALER bekannt, der zu einem wesent- 
lich anderen Ergebni» gekommen ist als ich. Darum habe ich mich ent- 
schlossen, im folgenden über mein, früheren Versuche zu berichten und 
dabei zur Auffassung von MARTHALER kritisch Stellung zu nehmen. 

Wenn ein Zusammenhang zwischen den Ernährungsbedingungen im 
Hochmoor und der Ausbildung der xeromorphen Eigenschaften seiner 
Besiedler besteht, so mußte sich im Kulturversuch durch Düngung die 
Xeromorphie abschwächen lassen. Die große Nährstoffarmut der Hoch- 
moorböden im Gegensatz zum Flachmoor und anderen nassen Stand- 
orten ist bekannt und geht auf die schwache und langsame Zersetzung 
der Pflanzenmasse, sowie auf den praktisch vollständigen Abschluß 
vom mineralischen Untergrund zurück. Es lag nahe, besonders dern 
Stickstoffmangel eine entscheidende Rolle im Hochmoor zuzuschreiben, 
da gerade dieser Nährstoff einen starken Einfluß auf die gestaltliche 
Ausbildung der Pflanzen auszuüben vermag. 

Die Hauptmenge des im Moorboden vorhandenen N (etwa 0,8—1,2% bezogen 
auf die Trockenmasse) ist organisch gebunden, zum Teil im Humussäuremolekül, 
zum Teil auch in Eiweißstoffen una deren Abbauprodukten und dadurch für die 
höheren Pflanzen nicht direkt verwertbar. Inwieweit sich die mykotrophen Eri- 
caceen den organisch gebundenen N mittelbar nutzbar machen können, ist nicht 
näher bekannt. Nach TERNETZ (1907) und RAYNER (1922) sollen die angeblichen 
pilzlichen Symbionten (Phoma-Arten) sogar zur Assimilation von Luftstickstoff 
befähigt sein; doch haben diese Autoren sehr wahrscheinlich nicht die echten 
Symbionten in Kultur gehabt. FREISLEBEN (1934) wies nach, daß es sich bei der 
Ericaceen-Mycorrhiza um eine sog. Parabiose handelt (SCHAEDE 1943); die endo- 
phytischen Pilze sind für normales Gedeihen der Pflanzen durchaus entbehrlich 
und können durch beliebige andere, nicht virulente Mycelien vertreten werden. 
Ein enges Verhältnis zwischen Wirt und Symbiont scheint demnach nicht zu be- 
stehen; vermutlich bewirkt der Pilz nur eine günstige Substratveränderung etwa 
durch Zerstörung und Absorption von Hemmstoffen (FREISLEBEN 1936, MorLuı- 
ARD 1937), irgendeine besondere Ernährungshilfe dürfte den Pflanzen durch die 
Mykotrophie jedenfalls nicht zuteil werden. 

Während in den aschereicheren Flachmoorböden durch die Tätigkeit N-bin- 
dender Mikroorganismen mit der Zeit eine rasche Zunahme des N-Gehaltes zu 
verzeichnen ist, werden im Hochmoor die N-haltigen Stoffe zu Ammoniak zer- 
setzt, und der N-Gehalt wird dadurch sogar geringer (Soucı 1938). Damit steht 
im Einklang, daß GAUGER und ZIEGENSPECK (1929) in ostpreußischen Hoch- 
mooren das ganze Jahr über Ammonisation feststellten, während aerobe N-Binder 
völlig fehlten. Azotobacter wurde offenbar noch nie im lebenden Hochmoor 
gefunden; dagegen scheint in schwachem Ausmaß anaerobe N- Bindung stattzu- 
finden, die jedoch aber bilanzmäßig von untergeordneter Bedeutung ist. Ebenso ist 
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wenigstens in den gemäßigten Breiten, der durch Niederschläge aus der Luft zuge- 
führte Stickstoff mengenmäßig sehr gering, so daß der N-Gehalt des Hochmoores 
praktisch nur aus der Zersetzung der Torfmasse selbst herstammt. Jedenfalls ge- 
hört das Hochmoor zu den an verwertbarem N ärmsten Pflanzenstandorten (vgl. 
GESSNER 1933), womit aber nicht gesagt sein soll, daß an anderen Mineralstoffen, vor 
allem P und K, weniger Mangel besteht; doch dürfte ihr formativer Einfluß auf 
die Pflanzen nicht annähernd so groß sein. Auch der Phosphor ist zweifellos zu 
einem beträchtlichen Teil organisch gebunden und in dieser Form für die höhere 
Moorvegetation unzugänglich (GEHRING 1931), K,O ist im Hochmoor ebenfalls 
nur wenig vorhanden. Die Erfahrungen der Moorkultur zeigen jedenfalls, daß der 
Gehalt an sämtlichen Grundnährstoffen für Anbauzwecke gänzlich unzureichend 
ist. Sind schon bei Berechnung auf das Trockengewicht des Torfes die Nährstoff- 
gehalte recht klein, so wird das Bild noch weit ungünstiger, wenn man sie auf das 
Bodenvolumen bezieht, da in der Raumeinheit natürlichen Torfsubstrates nur 
sehr wenig Trockenmasse vorhanden ist, wie folgende nach Angaben von TACKE 
(1930, S. 155) zum Teil umgerechneten Analysenwerte für norddeutschen Moostorf 
zeigen: 

















Jüngerer Moostorf Älterer Moostorf 
% bez. auf g je cdm % bez. auf g je cdm 
Trockenmasse natürl. Torf Trockenmasse natürl. Torf 
N 0,50—1,68 0,42 —1,40 0,95—1,33 1,09— 1,52 
P,0, 0,03—0,14 0,025—0,12 0,03—0,05 0,03—0,06 
K,0 0,01—0,08 0,008—0,07 0,03—0,07 0,03—0,08 
CaO 0,15—0,35 0,12 —0,29 0,24—0,53 0,27—0,61 


Es kam bei meinen Versuchen zunächst weniger darauf an, in ab- 
gestuften Versuchsreihen die Wirkung von Düngergaben auf das Wachs- 
tum der Hochmoorpflanzen zu untersuchen, was bei MARTHALER offenbar 
der Hauptzweck war. Ich wollte vielmehr bei môglichst einfacher 
Versuchsanordnung die morphologischen Veränderungen, die sich als 
Folge der Düngung an den Pflanzen zeigten, möglichst quantitativ erfassen; 
denn nur bei vielseitiger Prüfung auf Veränderungen in der xeromorphen 
Struktur bestand Aussicht, einen Zusammenhang in der vermuteten 
Richtung aufdecken zu können. 


2. Versuchsanordnung. 


Bei der Versuchsanstellung ging ich von dem Gedanken aus, die Kulturbe- 
dingungen möglichst ähnlich den natürlichen Verhältnissen im Hochmoor zu wäh- 
len. Deshalb zog ich eine Kultur im Torfmoos der Wasserkultur vor. Das Pflan- 
zenmaterial stammte aus dem Hinterzartener Hochmoor nahe dem Titisee im 
Südschwarzwald und wurde Mitte Juni 1935 von möglichst nassen Standorten 
mit lebhaftem Mooswachstum entnommen. Es wurden junge Pflanzen von ge- 
eigneter Größe ausgesucht, und zwar von Andromeda polifolia, Vaccinium vitis 
idaea, Vaccinium uliginosum und Eriophorum vaginatum, die sich leicht ohne stär- 
kere Beschädigung aus den Sphagnumpolstern herauslösen ließen. Die Pflanzen 
wurden in weißgestrichene Glasgefäße von 1 Liter Inhalt in ausgedrücktes Torf- 
moos eingepflanzt, das vom gleichen Standort stammte und zusammen mit seinen 
älteren, gebleichten Teilen in einer Tiefe von 20—25 cm unter der Oberfläche 
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ne worden war. Sproß und Wurzeln der Pflänzlinge wurden stark 

itten; auf möglichst einheitlichen Kraftzustand der Pflanzen in allen 
Gefäßen wurde Wert gelegt. Nach Zugabe von Nährsalzen und destilliertem Wasser 
bis zur vollständigen Durchtränkung des Substrats standen die Kulturen an einem 
hellen Platz im Kalthaus. Die Pflanzen wuchsen gut mit Ausnahme von Vaccinium 
uliginosum, das völlig versagte. Das Torfmoos, vornehmlich Sphagnum medium, 
wuchs ebenfalls gut weiter und bildete in den Gefäßen schöne geschlossene Polster, 
die schließlich von Vaccinium oxycoccus ganz übersponnen wurden, sodaßauch diese 
Pflanze mit in die Untersuchung einbezogen werden konnte. Jeder Einzelversuch 
wurde doppelt angesetzt. Bei Andromeda polifolia lief neben der Versuchsreihe 
mit reinem Moossubstrat eine zweite, bei der die Kulturgefäße zur Hälfte mit 
Gärtnereitorf und darüber mit Torfmoos beschickt waren. 

Sämtliche Gefäße einschließlich der Kontrollen erhielten eine Grunddüngung 
von 0,25 g KH,PO,, 0,1g MgSO, - 7 H,O, 0,12 g CaCl,, Spur FeCl,. Die N-Quellen 
habe ich in 3facher Weise variiert, und zwar wurden gegeben: 1. 0,4g Ammonium- 
sulfat, 2. 0,6g Kaliumnitrat, 3. 0,4g Harnstoff. Den Kontrollkulturen standen 
nur die im Substrat selbst vorhanden gewesenen kleinen N-Mengen zur Verfügung. 
Die Gaben an Ammonsulfat und Nitrat waren so bemessen, daß jede Kultur die 
gleiche N-Menge bekam (0,085 g). Bei Harnstoff wurde etwa die doppelte Menge 
N gegeben, da hier vor Aufnahme durch die Pflanze erst eine Ammoniakabspaltung 
erforderlich war. Alle Mengenangaben beziehen sich durchweg auf jeweils ein Kul- 
turgefäß von 1 Liter Inhalt. Die Konzentration der Nährlösung unterlag gewissen 
Schwankungen mit wechselndem Wassergehalt des Substrats. War der Wasser- 
stand in den Gefäßen etwa auf ein Drittel bis zur Hälfte gesunken, wurde ungefähr 
alle 6—10 Tage zum Ersatz der verdunsteten Feuchtigkeit destilliertes Wasser 
bis dicht unter die Oberfläche der Moospolster nachgefüllt. Die Nährsalze wurden 
in 2 Gaben verabreicht, die erste Hälfte beim Bepflanzen am 25. Juni, die zweite 
am 10. August. Wie die Nachprüfung zeigte, blieb der pH-Wert in allen Kulturen 
gut konstant. Die Versuche liefen bis Anfang Dezember; bis dahin zeigten sich 
deutliche Unterschiede in der Entwicklung der Pflanzen, so daß eine quantitative 
Auswertung lohnend erschien. 


3. Einfluß der N-Gaben auf das Gesamtwachstum. 

Die Ergebnisse bezüglich der “ntwicklung der Versuchspflanzen 
unter den verschiedenen Ernährungsbedingungen sind in Tabelle 1 zu- 
sammengestellt. Alle geprüften Pflanzenarten wuchsen in Torfmoos 
ohne N-Zusatz nur sehr kümmerlich. Am besten war das Wachstum 
bei Ammonsulfat, während Nitrat und Harnstoff in der Wirkung sich 
ungefähr in der Mitte zwischen N-armer Kultur und solcher mit Ammon- 
sulfat hielten. Die Abb. 1 und 2 vermitteln eine Anschauung von der 
Wirkung der verschiedenen N-Gaben bei Eriophorum vaginatum und 
Vaccinium vitis idaea. Der Harnstoff wurde teils schlechter, meist aber 
etwas besser verwertet als Nitrat, doch war der Unterschied nicht groß 
mit Ausnahme der Kulturen von Andromeda mit Torfzusatz, in denen 
die Blätter die für reichliche N-Gaben charakteristische, intensiv grüne 
Färbung zeigten; Vaccinium oxycoccus war hier fast schwarz-grün 
gefärbt. Ich möchte annehmen, daß in diesem Fall unter dem Einfluß 
des Torfzusatzes eine stärkere Ammoniakabspaltung aus dem Harn- 
stoff in Gang gekommen ist. Trotz des doppelt so hohen N-Gehaltes 
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haben jedoch die Harnstoffkulturen diejenigen mit Ammonsulfat in 
der Wirkung nie erreicht. Die Versuche mit Harnstoff bestätigen, daß 





Abb. 1. Vaccinium vitis idaea in Torfmoos kultiviert. Links ohne N-Gabe, Mitte mit 
Harnstoff, rechts mit Ammoniumsulfat nach 5*/, Monaten Kulturdauer. 


im Hochmoorsubstrat zwar Ammoniakbildung vor sich geht, daß aber 
entsprechend dem sehr eingeschränkten Bakterienleben im Moor sich 
auch dieser Prozeß nur langsam abspielt. 





Abb. 2. Eriophorum vaginatum in Torfmoos kultiviert. Von links nach rechts: ohne 
N-Gabe, mit Nitrat, mit Harnstoff, mit Ammoniumsulfat, nach 5'/, Monaten 
Kulturdauer. 


Die Kulturen ohne N-Zusatz zeigten sehr deutliche Hungersymptome, 
ein Zeichen für die starke N-Armut des wenig zersetzten Torfmooses. 
Auffallend war besonders bei Andromeda die in der Phytopathologie 
als Starrtracht bezeichnete Steilstellung der Blätter, die auf einer Über- 
entwicklung der Blattstiele und ihrer mechanischen Elemente und der 
fehlenden Lastwirkung durch die verkleinerten Spreiten beruhen 
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Tabelle 1. Entwicklungsstand der Düngungsversuche mit Hochmoorpflanzen am 
8. 12. 35 nach 5*/, Monaten Kulturdauer. 
Andromeda polifoliu. 
Ohne Torfzusatz ; Mit Torfzusatz 
ohne N | sehr kümmerlich, 4 kurze Sprosse,| etwas besser, doch schwächlich, 
Blätter hochgestellt, fahlblaugrün. | Blätter auch hochgestellt und stark 
gerollt. 
Nitrat |mittel, 8 Sprosse von 6—12 cm | schwachbis mittel, 9 kurze Sprosse, 
Länge, fahlblaugrün. Färbung fast normal. 
Harnstoff | schwach, 4 ungleich lange Sprosse, | ziemlich gut, 8 Sprosse, dunkel- 
3—10cm, Färbung wie vorher. | blaugrün, mit viel Vaccinium oxy- 
coccus. 
Ammon- | sehr kräftig, 9 lange Sprosse, 12 bis | sehr kräftig, 8 starke Sprosse von 
sulfat 20 em, Färbung normal. normaler Färbung. 
Vaccinium vitis idaea Eriophorum vaginatum 
ohne N |sehrschwach, Blätter zum Teilver- | kümmerlich, wenige kurz bleibende 
krüppelt und sehr ungleich groß, Blätter. 
von unten her frühzeitig abster- 
bend. 
Nitrat |schwach, wenige kurze Sprosse.|schwächlich, wenige aber lange 
Blätter. 
Harnstoff |schwach bis mittel, Blätter auch | mittel, deutlich besser als Nitrat. 
zum Teil früh abgeworfen. 
Ammon- | sehr kräftig, zahlreiche großblätt- | kräftige, gut entwickelte Blatt- 
sulfat rige Sprosse. büschel, vereinzelt Blüten. 
dürfte. Die Hungerpflanzen, besonders von Vaccinium vitis idaea, 


warfen sehr frühzeitig ihre alten Blätter ab (Entleerung zugunsten des 
Neuzuwachses); auch waren die Blätter in der Größe sehr unterschied- 
lich, teilweise krüppelhaft. Die feineren Unterschiede im Bau zwischen 
den Mangelpflanzen und den gedüngten werden erst in den folgenden 
Abschnitten besprochen. Auch die Blattfarbe war bei den Hunger- 
pflanzen abnorm, bei Andromeda fahlblaugrün, bei Vaccinium vitis idaea 
und Eriophorum leicht chlorotisch. Bei der mit Zusätzen von Gärtnerei- 
torf versehenen Versuchsreihe (Andromeda) zeigte sich deutlich, daß 
die Pflanzen aus Torf eine gewisse Menge an Stickstoff entnehmen 
können, denn alle Versuche mit Torfzusatz standen gegenüber den mit 
reinem Moos angesetzten besser, vor allem wuchsen sie auch ohne N- 
Düngung etwas freudiger. Wie im folgenden mitgeteilt wird, ergab sich 
auch bei der Strukturuntersuchung, daß der Torfzusatz in fast allen 
morphologisch-anatomischen Merkmalen im Vergleich zu den ent- 
sprechenden Kulturen ohne Torf eine Abschwächung der Xeromorphie 
bewirkt hatte. 

Die Versuchskulturen standen noch bis zum Juli des folgenden 
Jahres, erlebten also noch eine weitere Vegetationszeit, ohne daß sich 





Der Einfluß der Ernährung auf die Xeromorphie der Hochmoorpflanzen. 231 


das Bild in der Pflanzenentwicklung geändert hätte. Im Gegenteil, 
die Unterschiede in der Entwicklung der gedüngten und ungedüngten 
Kulturen traten eher noch stärker hervor, — Eriophorum mit Ammon- 
sulfat blühte z. B. stark, und auch bei Nitrat- und Harnstoffdüngung 
wurden einige Blütenschäfte getrieben, während das Wachstum ohne 
N fast noch schwächer war als im Vorjahre — was deshalb verständlich 
ist, weil absterbende Blätter und Stengel immer noch etwas N enthalten, 
der aber dadurch verloren geht, so daß sich in den Mangelkulturen 
rasch eine fortschreitende N-Verarmung bemerkbar machen muß. 

Auch MARTHALERs Versuche haben ergeben, daß die Hochmoor- 
pflanzen ausgesprochene Ammoniakpflanzen sind; Nitratstickstoff wird 
auch in Wasserkultur sehr viel schlechter assimiliert als Ammoniak. 
Dieses Verhalten ist angesichts der mangelhaften Nitrifikation im Moor 
verständlich und kann als Anpassungserscheinung betrachtet werden. 

Nitrifizierende Bakterien fehlen hier zwar nicht vollständig, wie man früher 
glaubte, doch ist ihre Wirksamkeit durch das px des Torfsubstrates und offenbar 
auch durch toxische Einflüsse der Huminstoffe sehr herabgesetzt. GAARDER und 
HAGEM (1921) haben wohl zuerst mit aus Moor isolierten Bakterienkulturen Nitri- 
fikation erzielt; derartige Keime kommen also im Moorboder vor, doch kann dieser 
Prozeß nur sehr gehemmt ablaufen, deshalb fehlen Nitrate im Moorboden so gut 
wie ganz (RırreL 1931, S. 637). Allerdings wollen GAUGER und ZIEGENSPECK 
(1929) einen Zyklus der Nitrifikation im Hochmoor gefunden haben; nur vom 
Herbst bis zum folgenden Frühjahr soll sie sich in eingeschränktem Maße ab- 
spielen, den Sommeriiber aber vollig ruhen; in dieser Zeit soll sie nur bei Verdünnung 
des Moorsubstrates, z. B. nach Regen, vorübergehend etwas in Gang kommen. 
Auch die Sauerstoffarmut des Hochmoorbodens spielt wohl bei der Nitrifikations- 
hemmung eine Rolle (vgl. GESSNER 1929), ebenso auch seine Armut an Basen. 
Das durch Zersetzung der Torfsubstanz freiwerdende Ammoniak muß also von 
den Pflanzen direkt aufgenommen werden, der zu Nitrat oxydierte Anteil kann nur 
äußerst gering sein und hat praktisch keine Bedeutung. 


4. Veränderungen der relativen Leitfläche. 

FırBas hat nachgewiesen, daß die Hochmoorpflanzen eine un- 
gewöhnlich große relative Leitfliche (L/G=Xylemquerschnitt : Frisch- 
gewicht) besitzen. Darin muß eine Besonderheit der Hochmoorpflanzen 
erblickt werden, die unter den heimischen Pflanzen bei keiner anderen 
ökologischen Gruppe in dieser Ausprägung vorkommt und nur bei aus- 
gesprochenen Wüstenpflanzen sich wiederfindet. FırBAs konnte auch 
zeigen, daß innerhalb des Hochmoores die relative Leitfläche einer Art 
auf den extremsten Standorten, den wachsenden Sphagneten, am 
größten ist, auf den verheideten Moorstandorten dagegen abnimmt. 
Wenn die Xeromorphosen der Hochmoorpflanzen in Zusammenhang 
mit der Nährstoffversorgung stehen, so muß nach Düngung ein Sinken 
der Leitflächenwerte feststellbar sein. Auch konnte erwartet werden, 
daß gerade bei diesem Merkmal, da es auch unter natürlichen Bedin- 
gungen den Standortsverhältnissen entsprechend stark zu variieren 
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scheint, im Versuch beträchtliche Ausschläge auftreten werden, was 
sich auch bestätigt hat. Die Tabelle 2 gibt Leitflächenwerte für zwei 
Versuchspflanzen wieder, wobei für die Bestimmung einheitlich eine 
Sproßlänge von 5cm gewählt wurde, um den Einfluß des apikalen 
Anstiegs der relativen Leitfläche auszuschalten (vgl. Firpas 1931, 
Huser 1928, hier auch Näheres zur Bestimmungsmethode selbst). 
N-Düngung setzt eindeutig die L/@-Werte herab und wirkt dadurch 
mäßigend auf die xeromorphen Baueigenschaften. Zwischen Ammon- 
sulfat- und Mangelpflanzen ergaben sich Unterschiede von etwa 43%, 
bezogen auf den Wert des Versuchs ohne N. Harnstoff und Nitrat 
wirkten zwar besser, als wenn überhaupt kein N gegeben wurde, aber 
deutlich schwächer als Ammonsulfat. 


Tabelle 2. Bestimmungen der relativen Leitfläche von Hochmoorpflanzen 
bei verschiedener N-Düngung. 

















Zahl der 

L/G Extremwerte Bestim- 

mungen 

Andromeda polifolia (ohne Torf) 
À A TT 2,81 + 0,32 2,39—3,23 4 
Harnstoff...... 2,42 + 0,28 2,06—2,86 5 
| rear 2,21 + 0,23 1,81—2,41 5 
Ammonsulfat . . .. 1,64 + 0,41 1,01—2,42 8 
Andromeda polifolia (mit Torfzusatz) 
MN. ,. .. .. 2,59 + 0,38 1,94—3,08 6 
Ammonsulfat . . . . 1 49 + 0,17 1,24—1,63 6 
Vaccinium vitis idaea 

ul... … . 2,04 + 0,44 1,46—2,61 6 
Ammonsulfat ... . 1,16 + 0,20 0,91—1,32 8 


5. Veränderungen im Blattbau. 


a) Größe und Gestalt der Blätter. 

Die Xeromorphie einer Pflanze äuBert sich immer besonders deutlich 

im Blattbau, daher wurde auf diesen Punkt das Hauptaugenmerk 
gerichtet. Verkleinerte Blatter sind eine geläufige Erscheinung bei 
xeromorphen Gewächsen. Genaue Ausmessungen an Hand von Licht- 
pausen zeigten, daB sich bei den Hochmoorpflanzen durch N-Diingung 
nicht nur die absolute BlattgréBe, sondern auch die Proportionen der 
Blatter, also ihre ganze Gestalt verändert (Tabelle 3). Im einzelnen ver- 
hielten sich jedoch die Pflanzenarten verschieden. Bei Vaccinium vitis idaea 
wurden durch N-Gabe die Blitter deutlich schlanker, bei Vaccinium 
oxycoccus dagegen entwickelten sich die schmalen Hungerblättchen 
nach Düngung relativ stärker in die Breite, so daß die Blattgestalt 
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rundlicher wurde. Bei Andromeda bewirkten schon schlechte N- Quellen 
(Harnstoff und Nitrat) ein erhebliches Längerwerden der Blätter; Am- 
monsulfat erzeugte hier die größte Blattfläche, aber nicht durch weitere 
Verlängerung, sondern durch Verbreiterung der Spreite (Abb. 3). Für 
Andromeda polifolia (ohne Torf) wurden z.B. folgende Notizen über 
die Veränderung der Blattform gemacht: 
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Abb. 3. EinfluB verschiedener N-Diingung auf die Blattgestalt von Hochmoorpflanzen. 


1 Andromeda polifolia; 2 Vaccinium oxycoccus; 3 Vaccinium  vitis 


idaea; a ohne 


N-Gabe; b mit Ammonsulfat ; ce mit Harnstoff; d mit Nitrat. Nach Original-Lichtpausen, 


nat. Gr. 


Tabelle 3. Durchschnittswerte für Blattgröße und Blattoberfläche verschiedener 


Hochmoorpflanzen nach N-Düngung. 




















Oberfläche 
Länge Breite oo (Oberseite 
Linge + Unterseite) 
mm mm qmm 
Vaccinium vitis idaea 
as... : - 9,88 6,21 1:1,6 78 
Ammonsulfat . 16,22 8,62 1:1,9 198 
Andromeda polifolia (ohne Torfzusatz) 
ee 16,10 3,53 1:4,5 66 
Harnstoff 22,24 4,44 1:5,0 118 
i {re 22,56 4,62 1:4,9 128 
Ammonsulfat 20,26 5,00 1:4,6 156 
Andromeda polifolia (mit Torfzusatz) 
Ohne N... 16,48 3,65 1:4,5 82 
Ammonsulfat 23,46 4,77 1:4,8 168 
Vaccinium oxycoccus 

a .: . . 3,62 1,62 1:2,23 8,8 
Harnstoff war 4,73 2,55 1:1,86 16,2 
RE 5,15 2,43 1:2,12 15,8 
Ammonsulfat . 5,45 2,74 1:1,99 20,0 
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Ohne N: Bl. lanzettlich, beiderseits allmählich spitz zulaufend, größte Breite 
meist über der Mitte. 

Harnstoff: Bl. schlanker, aber Spitze nicht mehr so stark ausgezogen, größte 
Breite meist in der Mitte. 

Nitrat: Blattränder im Mittelteil der Spreite ziemlich parallel, Spitze und Basis 
kurz abgesetzt, aufgesetzte Spitzchen. 

Ammonsulfat: Bl. breit-lanzettlich, Blattgrund und -spitze stark abgesetzt, 
vielfach stumpf oder mit Spitzchen. 


Die sehr bedeutenden Unterschiede in der durchschnittlichen Ober- 
fläche der Einzelblätter beleuchten besonders eindringlich die die Xero- 
morphie abschwächende Wirkung der N-Düngung, wobei Harnstoff 
und Nitrat auch hier wieder in der Mitte zwischen N-armer Kultur und 
Ammonsulfat bleiben. 


Wie Mornes und MARTHALER zeigten, hat N-Mangel eine Förderung des 
Längenwachstums der Wurzeln zur Folge, während N-Düngung das Verhältnis 
der oberirdischen zu den unterirdischen Teilen der Pflanzen erheblich zugunsten 
der ersteren verschiebt. Durch die Förderung der Blattentwicklung infolge von 
N-Düngung wird natürlich das Verhältnis Blatt: Stengel verändert und dadurch die 
Xeromorphie gemäßigt. Gleichzeitig werden auch die Internodien stärker gestreckt, 
obwohl durch Düngung der Mengenanteil der Stengelorgane zurückgeht; als Bei- 
spiel seien einige Messungen an Vaccinium oxycoccus angeführt (Mittelwerte vor: 
jeweils 5 Sprossen): 

Aus Kultur ohne Torfzusatz: 


es A an 3,14 mm mittlere Internodienlänge 
| 2 6 4,41 mm 2 Ban 
Harnstoff . . . . 4,95 mm 8 si 
Ammonsulfat . . . 5,69 mm Pre er 

Mit Torfzusatz: 
eh rar 4,26 mm = se 
Ammonsulfat . . . 7,67.mm Fe 2 


b) Dimensionsquotienten der Blätter. 


Am besten läBt sich der Blattbau durch die Dimensionsquotienten 
charakterisieren, die ursprünglich von STOCKER (1932) zur Berechnung 
der Transpiration auf verschiedene Bezugsgrößen eingeführt wurden. 
jedoch für sich bereits interessante Einblicke etwa in die Beziehungen 
zwischen Standort und Blattstruktur vermitteln können. Die Größe 
Trockengewicht : Oberfläche wird am besten als Hartlaubcharakter, 
die Größe Oberfläche : Frischgewicht als Oberflächenentwicklung und 
die Größe Wassergehalt : Oberfläche als Sukkulenzgrad bezeichnet: 
letzteres darf nicht mit Sukkulenz schlechthin verwechselt werden. 
Wie Tabelle 4 zeigt, ist ohne N-Gabe der Hartlaubcharakter bei allen 
untersuchten Pflanzenarten am größten, der Wassergehalt auf das 
Trockengewicht bezogen am kleinsten und die Trockensubstanz bezogen 
auf das Frischgewicht am größten. Die Oberflächenentwicklung wurde 
in allen Fällen durch N-Düngung mehr oder weniger gefördert. Im 
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Sukkulenzgrad zeigten sich kleine Verschiedenheiten, indem bei Vac- 
cinium oxycoccus und Andromeda nach Düngung eine deutliche Ab- 
nahme zu verzeichnen war, bei Vaccinium vitis idaea dagegen ein kleiner 
Anstieg, hier in Verbindung mit einer besonders starken Zunahme des 
Wassergehaltes bzw. Abnahme des Trockengewichtes. Die Blätter von 
Vaccinium vitis idaea sind also nach Düngung nicht nur absolut, sondern 
auch relativ zur Oberfläche wasserreicher geworden, wenn auch nur 
um einen kleinen Betrag, während sonst erwartungsgemäß trotz zu- 
nehmendem Wassergehalt der Sukkulenzgrad der Versuchspflanzen 
abnahm. Harnstoff und Nitrat hielten sich auch hier in der Wirkung 
wieder zwischen den Extremen. 

Bezüglich ihrer Dimensionsquotienten verhielten sich also die Ver- 
suchspflanzen wie typische Xerophyten beim Übergang von extrem- 
trockenen auf mäßig trockene Standorte (MULLER-STOLL 1935), wobei 
die N-Mangelkulturen die Stelle des stärksten Wassermangels vertreten; 
der xeromorphe Charakter wird durch Düngung überall eindeutig 
gemäßigt. FırBas (1931) macht verschiedene Angaben über die Ober- 
flächenentwicklung von Hochmoorpflanzen am Standort und zeigt, 


Tabelle 4. Dimensionsquotienten, Wassergehalt und Trockengewicht der Blätter von 
Hochmoorpflanzen nach verschiedener N-Düngung. 
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Vaccinium vitis idaea 





ee 0,86 0,56 0,96 115 42,3 
Ammonsulfat . .. 0,60 0,58 1,06 185 35,1 
Vaccinium oxycoccus 
à: 1,09 0,47 1,02 96 51,2 
HMFARONT . . . . . 0,97 0,52 0,96 99 50,2 
D D le 0,92 0,56 0,85 93 52,0 
Ammonsulfat . .. 0,76 0,68 0,84 106 47,8 
Andromeda polifolia (ohne Torfzusatz) 
nn ON PRE 1,00 0,43 1,33 103 49,2 
Harnstoff.…. . . . . 0,82 0,54 0,91 116 46,0 
20 0,70 0,60 0,89 128 44,2 
Ammonsulfat . .. 0,64 0,65 0,91 142 40,2 
Andromeda polifolia (mit Torfzusatz) 
are 0,70 0,62 0,98 120 46,8 
Hamstolf . . .. . . 0,68 0,69 0,78 121 45,5 
Deemer 0,67 0,67 0,82 122 45,2 


Ammonsulfat .. . 0,62 0,72 0,72 165 39,5 
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daß innerhalb des Moores im wachsenden Sphagnetum die Werte am 
kleinsten sind und die verheideten (wasserärmeren, aber nährstoff- 
reicheren) Standorte demgegenüber eine größere Oberflächenentwick- 
lung zulassen. 

Aus den Angaben von MoTHES geht hervor, daß bei mit verschie- 
denen N-Gaben gedüngtem Tabak sich die Dimensionsquotienten der 
Blätter offenbar in ganz ähnlicher Weise verändern; bei N-Mangel- 
pflanzen waren die Blätter im Alter oft beträchtlich dicker, vor allem 
aber reicher an Mesophyll und ärmer an Interzellularen, wodurch sich 
der Hartlaubcharakter verstärkt, auch war ihr Trockengewicht in Pro- 
zent des Frischgewichtes bedeutend gesteigert. 


c) Veränderungen in der Blattanatomie. 


Zur Feststellung der Düngerwirkung auf die Xeromorphie wurde 
eine Reihe in dieser Hinsicht belangvoller anatomischer Merkmale der 
Blätter untersucht, und zwar vor allem bei Vaccinium oxycoccus (diese 
Art hat auch MARTHALER als Beispiel gewählt), daneben bei Vaccinium 
vitis idaea sowie in Einzelfällen bei Andromeda polifoha. Bezüglich der 
Methodik solcher Untersuchungen hat schon FırBAs die Notwendigkeit 
einer großen Zahl von Parallelbestimmungen betont, um auch zu einer 
statistischen Sicherung der unter Umständen nur geringen Verschieden- 
heiten zu gelangen; die Zahl der von mir durchgeführten Einzel- 
messungen ist in den Tabellen 4—8 jeweils in Klammer angegeben. Es 
wurden stets gut ausgereifte Blätter von verschiedenen Sprossen ge- 
wöhnlich im Mittelteil der Spreite untersucht. 

Die als Xeromorphie-Merkmal besonders wichtige Dicke der Epi- 
dermisaußenwände (Zellulose + Kutikularschicht) nahm auf der Ober- 
seite nach Düngung merklich ab (bei Vaccinium oxycoccus mit Ammon- 
sulfat z. B. um 11,2%, bezoger auf die Kontrolle ohne N), während auf der 
Blattunterseite keine merklichen Veränderungen eintraten (Tabelle 5). 
Die Wanddickenmessungen erfolgten an den Spreitenteilen in der Um- 
gebung der Mittelrippe, nicht jedoch an den einrollungsfähigen Rand- 
partien, wo oberseits die Epidermisaußenwände wesentlich stärker ver- 
dickt sind und bei Vaccinium oxycoccus 11—12 u erreichen. Die Größe 
der Epidermiszellen — gemessen wurde die Flächenausdehnung ihrer 
Außenwände — hat nach Düngung beträchtlich zugenommen (zum 
Teil um über 60%), so daß die Zahl der Zellen je Flächeneinheit stark 
abnahm (bei Vaccinium oxycoccus mit Ammonsulfat um fast 40%). 
Die kleineren Zellen der Hungerpflanzen zeigten außerdem eine 
schwächere Wellung ihrer Seitenwände, besonders deutlich auf der Blatt- 
unterseite, wo sich eine ausgesprochene Neigung zur Geradwandigkeit 
geltend machte; aber auch oberseits war die schwächere Wellung der 
Epidermiszellen bei den Pflanzen ohne N-Gabe nicht zu übersehen. 
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Tabelle 5. Veränderungen im Bau der Epidermis nach N-Düngung. 























tire me 
Größe Epi- 
dermiszellen ge em À Blatt- Blatt- 
der sos te | Blattoberseite — = 
qmm - 10~* u u 
Vaccinium oxycoccus 
|. Ses 14,3 + 0,561 700 8,7 + 0,14 5,2 + 0,07 
Harnstoff . . .. 18,9 + 0,51 530 8,3 + 0,15 5,0 + 0,06 
Wr 20,4 + 0,48 485 8,4 + 0,22 5,1 + 0,07 
Ammonsulfat .. 23,4 + 0,63 430 7,7 + 0,15 5,0 + 0,05 
Vaccinium oxycoccus (mit Torfzusatz) 
Dee 15,5 + 0,50 645 8,5 + 0,16 5,0 + 0,05 
Ammonsulfat .. 23,1 + 0,45 435 7,6 + 0,12 5,1 + 0,06 
Vaccinium vitis idaea 
GER: PE 9,5 + 0,35 1050 11,7 + 0,23 4,3 + 0,04 
Ammonsulfat .. 12,7 + 0,42 790 10,5 + 0,18 4,1 + 0,06 


Die Zellwände waren hier nicht etwa einfach engwelliger entsprechend 
ihrer geringeren Größe, die Länge der Wellen war vielmehr ziemlich die- 
selbe wie im gedüngten Versuch aber unter Verkleinerung der Ampli- 
tuden. Die Abb. 4 gibt die Verhältnisse für Vaccinium oxycoccus ohne 
N und mit Ammonsulfat wieder. Auch MARTHALER fand bei Calluna 
die Epidermiswände der reichlich mit N ernährten Pflanzen viel stärker 
gewellt. Die Abschwächung der Epidermiswellung muß ebenfalls als 
Xeromorphiemerkmal gewertet werden, denn sie ist auch als Aus- 
wirkung von Wassermangel zu beobachten (RIPPEL 1919, RerrıG 1929) 
und gilt ebenso als Eigentümlichkeit der Sonnenblätter im Vergleich 
mit Schattenblättern (SCHRÖDER 1937). Man kann wohl diese Erschei- 
nung als Hemmungswirkung bei der Gewebedifferenzierung auffassen, 
wie z. B. auch SCHRÖDER die Sonnenblattstruktur ganz allgemein als 
Hemmungserscheinung deutet. 


In der Zahl der Spaltöffnungen je Flächeneinheit war eine erhebliche 
Abnahme nach Düngung festzustellen (bei Vaccinium oxycoccus mit 
Ammonsulfat um 31%), und zwar, was besonders wichtig ist, vollzog 
sich diese Abnahme auch relativ zur Anzahl der unterseitigen Epidermis- 
zellen (Abb. 4); oberseits fehlen die Stomata. Die Schließzellen selbst 
sind bei Vaccinium oxycoccus etwas größer geworden (länger und breiter), 
in der Flächenausdehnung nahmen sie jedoch nur um 18% (bei 
Ammonsulfat) zu, also bei weitem nicht in demselben Maße wie die 


1 Bezieht sich auf die Schwankungen der Gruppenmittel für jeweils 15 bis 
25 Zellen. 
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Epidermiszellen (Tabelle 6). Vaccinium vitis idaea zeigte bei den Mangel- 
pflanzen sogar um einen kleinen Betrag größere SchlieBzellen. Es ergibt 





mn, 





Abb. 4. Veränderungen in der Blattanatomie von Vaccinium ozycoccus durch N-Dün- 

gung. Obere Reihe: Epidermis der Blattoberseite; mittlere Reihe: Epidermis der Blatt- 

unterseite mit Stomata; untere Reihe: Palisadenschicht im Flächenschnitt; linke Seite: 
ohne N-Gabe; rechte Seite: mit Ammonsulfat. 


sich also, daß die Porendichte der Blätter, wobei die Größe der Schließ- 
zellen als ein ungefähres Maß für die Spaltengröße angesehen werden 
kann, durch Düngung stark vermindert wird; dementsprechend fanden 
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Tabelle 6. Spaltöffnungen bei mit N gedüngten Hochmoorpflanzen. 








Durchschnittliche Größe der Schließzellen 
Anzahl Spaltöff- 
nungen je qmm Länge Breite 
der Blattunterseite (je 100) (je 100) 
(je 20) u u 














Vaccinium oxycoccus 


ON... . 570 + 16,3 23,5 + 0,13 18,3 + 0,11 
Harnstoff . . . . 425 + 12,6 24,7 + 0 12 18,9 + 0,09 
|” Veen 433 + 8,1 25,3 + 0,17 19,8 + 0,13 
Ammonsulfat. . . 381 + 14,2 25,5 + 0,10 20,0 + 0,10 
Vaccinium oxycoccus (mit Torfzusatz) 
ON. . : .. 534 + 15,5 24,0 + 0,12 18,5 + 0,12 
Ammonsulfat. . . 392 + 12,0 25,5 + 0,12 20,0 + 0,08 
Vaccinium vitis idaea 
nn: D: 365 + 10,5 25,0 + 0,21 20,0 + 0,11 
Ammonsulfat. . . 249 + 5,6 24,2 + 0,16 19,8 + 0,14 


MoruHEs und FiRBas bei Hungerpflanzen ein gesteigertes Transpirations- 
vermögen. 

Ich habe auch versucht, für das Assimilationssystem der Blätter 
Zahlenwerte aufzustellen, und zwar wurden Zahl und Größe der Pali- 
sadenzellen bestimmt; daraus läßt sich die innere Oberfläche der Pali- 
sadenschicht (unter der Voraussetzung einer allseitigen Freistellung 
ihrer Zylinderwandflächen), sowie ihr Interzellularraum berechnen 
(Tabelle 7). Bei der Untersuchung der Palisadenschicht wurde wie bei 
der Bestimmung der mittleren Größe der Epidermiszellen (Tabelle 5) 
verfahren; mit dem Zeichenapparat wurden bei starker Vergrößerung 
aus Flächenschnitten Zeichnungen zusammenhängender Zellgruppen 
angefertigt und diese planimetrisch, sowie bezüglich des mittleren Zell- 
durchmessers ausgewertet. Vaccinium oxycoccus mit seinem regelmäßig 
gebauten einschichtigen Palisadengewebe erwies sich für diese Messungen 
als besonders geeignet, weshalb die blattanatomischen Untersuchungen 
vor allem an dieser Pflanze durchgeführt wurden. 

Die Zahl der Palisadenzellen, die auf 1 qmm Blattoberseite kommt, 
nimmt nach Düngung merklich ab (bei Vaccinium oxycoccus mit Am- 
monsulfat um etwa 22%). Die größeren Interzellularen zwischen den 
Palisadenzellen fallen besonders bei Ammonsulfatdüngung ohne weiteres 
in die Augen. Die Zellen sind soweit voneinander entfernt, daß sie 
völlig rund erscheinen, während die viel dichter stehenden Zellen der 
Mangelpflanzen sich gegenseitig leicht polygonal abplatten (Abb. 4). 
Eine einfache Rechnung! zeigt auch, daß bei Vacciniwm oxycoccus mit 


1 Bei regelmäßiger Anordnung im Quadratverband würde die Zellenzahl je 


qmm? G ra) betragen, bei dem raumsparenden Dreiecksverband 15% mehr. 
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Tabelle 7. Veränderungen im Bau des Assimilationssystems nach N-Düngung. 














6 Ober- 
PR Größe der Palisadenzellen fläche der Inter- 
7 ler 
zellen je qmm Durch- Höhe schic e a 
Blatt- je amm saden- 
oberseite(n) | Masser (2r) dere) | Blattober- | schicht (1)' 
(je 12) seite (O)! 
u B qmm % 




















Vaccinium oxycoccus 


Ohne N ... 3860+30 170 +0,18? 70,4 + 2,6 14,5 12,5 
Harnstoff. . . 3600 + 44 17,4+0,15 70,4 + 2,0 13,8 140 
Nitrat . . . . 3680+29 17,4+0,17 70,8 + 2,5 14,2 13,5 
Ammonsulfat . 3040 +36 181+ 0,19 71,3 + 1,8 12,3 21,6 
Vaccinium oxycoccus (mit Torfzusatz) 
Ohne N ... 3780+38 17,2 +0,14 70,6 + 2,2 14,6 11,5 
Ammonsulfat . 2960 +25 18,2+0,21 71,2 + 1,9 12,0 22,9 
Vaccinium vitis idaea ? 
Obne N ... 5750+34 142 +0,12 etwa 89 22,8 9,3 
Ammonsulfat . 5100 +41 149+014 etwa 88 21,0 11,2 


Ammonsulfat etwa 3500 Zellen ohne Deformierung auf dem Quadrat 
millimeter Platz hätten, somit also noch ein Spielraum von fast 
500 Zellen besteht; bei den Mangelpflanzen ist dagegen die theoretisch 
mögliche Höchstzahl nahezu erreicht (3950). Wegen der ungleichen 
Größe und unregelmäßigen Anordnung der Zellen ist jedoch das Höchst- 
maß an Packung ohne Verformung nicht zu verwirklichen, so daß sich 
hier tatsächlich eine leichte gegenseitige Abplattung der Zellen einstellt. 
Bei Vaccinium vitis idaea ohne N übersteigt die Zellenzahl sogar die bei 
dem gegebenen Zylinderdurchmesser ohne Deformation theoretisch 
mögliche Raumerfüllung (5700). Daß auch im Bereich des Schwamm- 
parenchyms der Interzellularraum nach Düngung zunahm, ist wahr- 
scheinlich, wurde jedoch nicht durch Messung erfaßt. 


Die Palisadenzellen waren im Durchschnitt bei gedüngten Pflanzen 
etwas größer, jedenfalls in ihrem Durchmesser, während in der Höhe 
keine deutlichen Unterschiede bestanden. Im Durchmesser variieren 
die Palisadenzellen im gleichen Schnitt sehr stark (Größenschwankung 
zwischen 11 und 24). Der kleinere mittlere Zellendurchmesser bei 
Mangelpflanzen bewirkt im Verein mit der größeren Dichte der Pali- 
sadenzellen, daß die innere Oberfläche der Palisadenschicht hier einen 

1 O=2r-a-h-n; I = 100—(100r?x:n). 

2 Bezieht sich auf die Schwankungen der Mittelwerte von Gruppenbestim- 
mungen für jeweils 30—40 Zellen. 

® Das hier mehrschichtige Palisadengewebe wurde in seiner Gesamthöhe 
gemessen; die Werte in Spalte 1 und 2 beziehen sich nur auf die oberste Schicht 


unter der Epidermis, die Werte in Spalte 4 und 5 sind dadurch weniger genau, 
daß die Palisadenzellen nach unten etwas lockerer werden. 
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höheren Wert erreicht. Die N-Düngung wirkt also auf das Assimilations- 
system in der Weise ein, daß die assimilierende Oberfläche abnimmt 
und der Interzellularraum steigt; damit tritt eine Tendenz zum Schatten- 
blattcharakter in Erscheinung, die ebenfalls als Abschwächung der 
Xeromorphie zu werten ist, wenngleich die Hochmoorpflanzen mit ihren 
wohlentwickelten Interzellularen, besonders im Bereich des Schwamm- 
parenchyms, in dieser Hinsicht nicht eigentlich xeromorph gebaut sind. 

Schließlich wurde auch das Leitungssystem der Blätter beachtet und die 
Nervaturlänge je Quadratmillimeter Blattfläche bestimmt (Tabelle 8), die 
durch Düngung ebenfalls wesentlich herabgesetzt wurde, so daß das 
Leitbündelnetz viel lockerer erschien. Ich habe auch die Querschnitts- 
fläche der Blattmittelrippe (Hauptleitbündel, gemessen am Blattgrund 
etwa im unteren Fünftel der Blattlänge) zur Gesamtoberfläche des 
Blattes ins Verhältnis gesetzt. Dieser Quotient scheint sehr bezeich- 
nend zu sein, denn er ist bei mit Ammonsulfat gedüngten Pflanzen 


Tabelle 8. Veränderungen im Bau des Leitungssystems der Blätter nach N-Düngung. 














Blattmittelrippe 

Nervaturlänge | Leitbündel- Faserbelag- 
je qmm Blatt- | Querschnitt Querschnitt rs 9 
oberseite : Blattober- : Blattober- mittelrippe 

(je 15) fläche (je 10) fläche (je 10) 

mm 
( qmm ) er ) 
qmm qmm % 

















Vaccinium oxycoccus 


re: 4,7 + 0,17 2,9 - 10-4 3,1 - 10-4 51,7 

Harnstoff . . . . 3,9 + 0,13 2,4 - 10-4 2,5 - 10-4 51,1 

i er 4,2 + 0,09 2,2 - 10-4 2,2- 10-4 50,0 

Ammonsulfat .. 3,3 + 0,14 2,1- 10-4 2,0 - 10-4 46,5 

Vaccinium oxycoccus (mit Torfzusatz) 

GEN. os). 4,6 + 0,11 3,0 - 10-4 3,1 - 10-4 50,8 

Ammonsulfat . . 3,2 + 0,08 2,2 + 10-4 1,9 - 10-4 46,5 
Vaccinium vitis idaea 

Ge Th, Lis 7,8 + 0,22 2,2 - 10-* 12 -10* 37,5 

Ammonsulfat . . 6,4 + 0,18 1,2 - 10-* 0,62 - 10-4 34,0 
Andromeda polifolia 

ee 4,9 + 0,12 1,7 - 10-4 2,6 - 10-4 60,5 

Ammonsulfat . . 3,5 + 0,10 1,3 - 10-4 1,8 - 10-4 58,0 


wesentlich (etwa um 1/,—1/,) kleiner als bei ungedüngten. Überein- 
stimmend damit beobachtete MOTHES bei Tabak-Hungerpflanzen bis 
doppelt so weite Gefäße in den Blättern. Da auch die Förderung der 
mechanischen Elemente als Xeromorphie-Merkmal gilt, habe ich zugleich 
das Verhältnis des Querschnittes der Faserbeläge der Blattmittelrippe 
(an der gleichen Stelle gemessen) zur Blattoberfläche bestimmt, wobei 
sich ein noch stärkerer Unterschied ergab; bei Ammonsulfatpflanzen 


Planta Bd.35. 16 
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nahm der Quotient im Vergleich zu den ungedüngten um !/,, bei Vac- 
cinium vitis idaea sogar um die Hälfte ab. Dem entspricht auf der 
anderen Seite eine prozentuale Férderung des Faseranteils am Aufbau 
der ganzen Mittelrippe (Leitbiindelgewebe + Faserbelag) bei den 
Mangelpflanzen gegeniiber den gediingten. In Verbindung mit der 
verlängerten Blattnervatur bei den Mangelpflanzen muB sich daraus 
eine bedeutende Steigerung des Fasergehaltes der Blatter ergeben; 
eine relative Förderung der Festigungselemente wurde auch in anderen 
Fallen als Folge von Nährstoffmangel festgestellt (vgl. RIPPEL 1919). 

Die Ergebnisse der anatomischen Untersuchung der Blätter decken 
sich sehr gut mit den Befunden von MOTHES und FIRBASs, dagegen nicht 
mit denen von MARTHALER. In allen Fällen, in denen MOTHES bei Tabak- 
mangelpflanzen Steigerung der Xeromorphie-Merkmale fand (Kutikula- 
dicke, Zahl der Epidermiszellen, Spaltöffnungen je Flächeneinheit, Ner- 
vaturlänge, Ausbildung des Mesophylls) haben meine Versuche ebenfalls 
einen Ausschlag in demselben Sinne ergeben. MoTHES beobachtete auch 
einen geringeren Durchmesser der Palisadenzellen unter Beibehaltung 
der Höhe, sowie Abnahme der Schließzellengröße bei Mangelpflanzen. 
FırBas stellte bei den Exemplaren aus den besonders nährstoffarmen 
Sphagneten im Vergleich mit anderen Moorstandorten stärker verdickte 
und kutinisierte Außenwände der Epidermis, bedeutende Erhöhung der 
flächenrelativen Spaltöffnungszahlen sowie in manchen Fällen auch Ver- 
größerung der Schließzellen fest; er erwähnt ferner, besonders für Vac- 
cinium uliginosum, daß bei den Sphagnum-Formen die Palisaden gedräng- 
ter stehen und auch das Schwammparenchym dichter gepackt erscheint. 
Weitere Angaben, die sich über die Veränderungen von Xeromorphie- 
Eigenschaften von Hochmoorpflanzen da und dort im älteren Schrifttum 
finden, sind meist sehr allgemein gehalten, etwa daß die Pflanzen auf 
Moor xeromorpher gebaut seien als auf Mineralboden, nur selten wird 
ein bestimmtes Merkmal erwähnt (Literatur hierüber bei FIRBAS 1931). 

MARTHALER kann über positive Befunde im Sinne einer Xeromorphie- 
abnahme nach Düngung von Hochmoorpflanzen nur bezüglich der Ver- 
kleinerung der Epidermiszellen und Zunahme der Spaltenhäufigkeit 
je Einheit der Blattfläche berichten; in der Nervaturdichte sollen die 
Unterschiede nur gering sein, Dicke der Epidermisaußenwände und 
Ausdehnung der Blattinterzellularen sollen dagegen durch verschiedene 
N-Gaben überhaupt nicht beeinflußt werden. Die Palisadenschicht 
soll bei starker Ammonsulfatdüngung sogar eher besser entwickelt sein, 
was einer Xeromorphie-Zunahme gleichkäme. Im gesamten gelangt 
MARTHALER zu dem Schluß, daß von einer Beeinflussung der Xero- 
morphie-Eigenschaften durch N-Mangel überhaupt nicht die Rede sein 
könne; leider hat er darauf verzichtet, seine abweichenden Feststellungen 
durch genügende Zahlenbelege zu unterbauen. 
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Die von mir beobachtete Änderung der anatomischen Blattmerkmale 
von Hochmoorpflanzen durch N, insbesondere Ammonsulfatdüngung, 
in Richtung einer Xeromorphie-Abnahme sind zwar vielfach nicht 
besonders stark, aber immerhin so deutlich, daß kein Zweifel möglich 
sein kann. Der von MOTHES wegen seiner großen Modifikabilität als 
Hauptobjekt gewählte Tabak war sicher in dieser Hinsicht ungleich 
günstiger. Natürlich waren besonders starke Ausschläge bei Hoch- 
moorpflanzen kaum zu erhoffen, denn es handelt sich wohl um phylo- 
genetisch recht alte Typen (FIRBAS S. 673), die zweifellos keine beson- 
ders große morphologische Abänderungsfähigkeit besitzer ; bei Pflanzen 
mit so ausgeprägten Standortsansprüchen ist vermutlich eine recht 
starke genetische Fixierung und Stabilisierung der Wuchseigenschaften 
eingetreten. Über die in diesem Zusammenhang auftauchende Frage, 
ob die xeromorphe Struktur der Hochmoorpflanzen nicht rein historisch 
zu verstehen sei, ist bei FIRBAS schon das Nötige gesagt. 


6. Allgemeine Betrachtungen. 

Am Schluß seiner umfassenden ökologischen Analyse des Hochmoores 
stellt FırBas (1931) drei Gesichtspunkte als besonders wesentlich für die 
Beurteilung der Eigentümlichkeiten der Hochmoorpflanzen heraus, die 
zum mindesten auch zeitweise bei der Erforschung des Problems im 
Vordergrund gestanden haben: 1. die Möglichkeit einer direkten chemi- 
schen Wirkung des Substrats auf die Ausbildung der Xeromorphosen, 
2. die Möglichkeit einer zeitweisen Hemmung der Wasseraufnahme durch 
Abtrocknung der obersten Moorschichten auch im wachsenden Hochmoor, 
3. die Möglichkeit einer allgemeinen Beziehung zwischen den Ernährungs- 
bedingungen und dem Auftreten xeromorpher Strukturen. 

Der unter 1. genannte Gesichtspunkt ist mit der älteste und hat 
vor allem im Rahmen der ScHimpErschen Xerophytentheorie Bedeu- 
tung gehabt, die jedoch nach den Untersuchungen Monrorts für die 
Hochmoorpflanzen als erledigt gelten kann. Der Punkt 2 ist vor allem 
von FIRBAS selbst bearbeitet worden; er kam zu dem Ergebnis, daß, 
besonders da die meisten Hochmoorpflanzen nur flach wurzeln, bei 
sommerlicher Trockenheit durch Senkung des Grundwasserstandes im 
Moor Schwierigkeiten in der Wasserversorgung auftreten können, daß 
aber im gesamten der Wasserhaushalt doch so weit ausgeglichen zu sein 
scheint, daß damit die xeromorphen Strukturen vorläufig nicht be- 
friedigend erklärt werden können. Die unter 3. genannte Deutung 
zieht FIRBAS im Anschluß an früher geäußerte Ansichten verschiedener 
Forscher bereits näher in Erwägung, sie wird aber dann vor allem durch 
MorHes (1932) in den Vordergrund gerückt, indem er zeigte, daß 
zwischen der N-Ernährung und den Struktureigenschaften der Pflanzen 
offenbar allgemeine Zusammenhänge bestehen, die unter Umständen 

16* 
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soweit gehen, daß die alte ScHimpErsche Xerophytentheorie und die 
Ergebnisse der modernen Ökologie des Wasserhaushaltes unter einem 
gemeinsamen Prinzip vereinigt werden können. MOTHES unternimmt 
den Versuch einer kausalen Erklärung für die Xeromorphosen im 
Pfianzenreich und hält sich dabei besonders an das Beispiel der Hoch- 
moorpflanzen. MARTHALERs Einwand, daß die von MoTHES benutzten 
Versuchspflanzen (Tabak) nicht geeignet seien, die gewonnenen Ergeb- 
nisse auf den Fall der Hochmoorpflanzen zu übertragen, ist nicht stich- 
haltig genug, um näher darauf einzugehen. 

Wir wissen von den Kulturpflanzen her, daß Nährstoffmangel, insbesondere 
N-Mangel, ganz ähnliche Strukturveränderungen hervorrufen kann wie Wassermangel. 
Die landwirtschaftliche Literatur weiß in reichlichem Maße darüber zu berichten, 
wenn auch vielfach die Beobachtungen für eine exakte Auswertung im einzelnen 
nicht geeignet sind. N-Mangel bewirkt offenbar eine zeitliche Beschleunigung der 
Differenzierungsvorgänge bei in formativer Hinsicht teilweise gehemmtem Verlauf, 
was zu einer vorzeitigen Ausreife der Gewebe führt und u.a. eine xeromorphe 
Blattstruktur erzeugt (Bönıne 1930); doch auch die Stofferzeugung wird zum Teil 
in andere Bahnen gelenkt, wie die Förderung der Faser- und Holzbildung durch 
N-Mangel zu erkennen gibt (VoLx und Tremann 1927). N-Überdüngung ver- 
schiebt dagegen die Struktur-Eigenschaften mehr oder weniger nach der meso- bis 
hygromorphen Seite; als besondere Merkmale werden genannt: Vergrößerte Blätter, 
dünnwandigere Epidermiszellen, schwächere Verholzung der Sprosse u.a. (So- 
RAUER 1933). BôNING und BönInG-SEUBERT (1934) beobachteten bei N-Mangel 
und zugleich Vorherrschen des K-Ions beim Tabak ausgesprochen xeromorphe 
Baueigenschaften in Verbindung mit geringerem Saftgehalt. Bei der etwas anders 
reagierenden Zuckerrübe bewirkten nach DykYJ-SAJFERTOVA und Dyxys (1941) 
N-Mangel und K-Überschuß sukkulent-xeromorphe Struktur bei gleichzeitiger 
Erhöhung des Wasser- und Aschegehaltes und des osmotischen Wertes des Zell- 
saftes. Bei abnormal hoher N-Ernährung und K-Mangel bringt die Zuckerrübe 
dagegen leicht welkende, fast hygromorphe Blätter hervor. Allgemeine Vorstel- 
lungen über die Stoffwechselreaktionen, die durch verschiedene Mineralsalzernäh- 
rung, insbesondere durch Mangel oder Überschuß der Haupt-Ionen-Arten ausgelöst 
werden, haben BôNING und BöNnINnG-SEUBERT (1933/34) entwickelt. Danach neigt 
der Stoffwechsel z. B. bei N-Mangel zur Anhäufung sämtlicher Endprodukte der 
Assimilation, sowohl der N-freien (Zellulose) als auch der N-haltigen (Eiweiß); 
ist wenig N vorhanden, so soll der Eiweißaufbau angeregt werden, da der Stoff- 
wechsel zur Bildung C-reicher N-Verbindungen drängt. 

Kann man nun entscheiden, ob die Xeromorphie der Hochmoor- 
pflanzen der Hauptsache nach durch einen ungünstigen Wasserhaus- 
halt oder durch schlechte Nährstoffversorgung (Salzmangel) bedingt 
ist? Die Analyse des Wasserhaushaltes und der Standortsverhältnisse 
macht die Dürrebedingtheit des besonderen Baues der Hochmoor- 
pflanzen unwahrscheinlich, und zwar wegen ihres Verhaltens an ver- 
schiedenen Standorten. FıRBAS hat gefunden, daß die Hydratur-Ver- 
hältnisse gerade umgekehrt liegen, als man erwarten müßte, falls die Dürre- 
einwirkung für die Struktur maßgebend wäre. Die am stärksten xero- 
morph gebauten Pflanzen finden sich nämlich an den relativ feuchtesten 
Standorten im nassen wachsenden Hochmoor (Sphagnetum), hier 
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liegen aber die osmotischen Werte deutlich niederer als auf den trocke- 
neren, verheideten Standorten (Callunetum), wo die xeromorphe Struk- 
tur der Pflanzen abgeschwächt ist. Der osmotische Wert folgt also erwar- 
tungsgemäB den Feuchtigkeitsverhältnissen des Standorts, d. h. unter 
trockeneren Bedingungen ist bei derselben Pflanzenart die Zellsaftkonzen- 
tration höher (WALTER 1931). Die Strukturunterschiede liegen jedoch 
gerade in entgegengesetzter Richtung, folglich kann hier die Xeromorphie 
nicht von seiten des Wasserhaushaltes her maßgebend bestimmt sein. 

Ein ähnliches Verhalten beobachtete WALTER (1931, S. 156) bei im 
tiefen Schatten gewachsenen Kümmerpflanzen, die trotz gewisser 
xeromorpher Baumerkmale im Vergleich zu Normalpflanzen niedrigere 
osmotische Werte zeigten, so daß hier die sonst fast allgemein be- 
stehende positive Korrelation zwischen Xeromorphie-Eigenschaften und 
osmotischem Wert durchbrochen war. In diesem Fall war wohl der zu 
geringe Lichtgenuß, somit die Beschränkung der Kohlenstoffernährung 
die Hauptursache. ReTrTiG (1929) fand bei Kultur in feuchter Luft 
in einzelnen Versuchen eine Verringerung der Blattgröße und Ver- 
dichtung des Nervennetzes in Verbindung mit einem niedrigen osmoti- 
schen Wert, vermutlich infolge zu starker Transpirationshemmung und 
damit verbundener Ernährungsstörung (Hemmung der Salzzufuhr). 
Sobald also die AuBenbedingungen zu ungünstig werden, nähert sich 
die Hydratur einem Minimum in Verbindung mit Kümmerwuchs, der 
jedoch infolge der engen Verknüpfung mit den verschiedenen quanti- 
tativ-anatomischen Merkmalen (SALISBURY 1927) bis zu einem gewissen 
Grade mit Ausbildung xeromorpher Baueigenschaften parallel geht. Das 
osmotische Verhalten könnte also dazu geeignet sein, eine Xeromorphie 
als dürre- oder ernährungsbedingt zu kennzeichnen, doch wurden 

auch entgegengesetzte Beobachtungen gemacht. MoTHEs fand z.B. 
nach der grenzplasmolytischen Methode bei N-Mangelpflanzen erhöhte 
osmotische Werte. Man möchte vermuten, daß es sich hier um das 
Wechselspiel eines Regulationsprinzips handelt; Nährstoffmangel be- 
wirkt zunächst sicher Armut an osmotisch wirksamen Stoffen im Zell- 

saft, doch wird durch das langsamere Wachstum dann aber wohl eine 

relative Anreicherung von Zellinhaltsstoffen gegenüber rasch wachsen- 
den Normalpflanzen eintreten, die dazu führt, daß die Wasserdurch- 
strömung sogar gefördert wird mit dem Erfolg einer im Verhältnis 
gesteigerten Salzaufnahme aus dem Substrat. In Einklang damit 
scheint die Feststellung von BÔNING und BÔNING-SEUBERT (1934) zu 
stehen, wonach bei Tabak in der Jugend durch N- und K-Mangel der 

‚osmotische Wert erniedrigt wird; mit fortschreitender Entwicklung 

erfährt er jedoch bei N-Mangelkulturen eine zunehmende Steigerung 

über den Wert normal ernährter Pflanzen hinaus. Es ist offenbar hier- 
bei nur die Frage, ob die Außenbedingungen für das Wirksamwerden 
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eines derartigen physiologischen Ausgleichsmechanismus noch aus- 
reichen. Wie die oben angeführten Beispiele andeuten, scheint bei zu 
weitgehender Verschlechterung der Lebensmöglichkeiten diese Regu- 
lation zu versagen. An den extremen Hochmoorstandorten scheinen 
die Pflanzen jedoch noch genügend Vitalität.zu besitzen, um wenigstens 
in gewissem Umfang die Möglichkeit einer Regulation in der angedeu- 
teten Richtung sich nutzbar machen zu können. Zur Beurteilung 
dieser schwierigen Frage wären spezielle Untersuchungen wünschens- 
wert. FIRBAS beobachtete bei Calluna und Vaccinium uliginosum im 
nassen Sphagnetum eine beträchtlich stärkere Transpiration als auf 
verheideten Standorten (Eriophorum vaginatum verhielt sich allerdings 
abweichend). Das Bestreben der besonders xeromorph gebauten Pflanzen 
der nassen Hochmoorstandorte, ihre Transpiration möglichst hochzu- 
halten, wird nach FırBAs auch dadurch gekennzeichnet, daß hier 
die Stomata die größte Öffnungsweite zeigen und auch bei sonnigem, 
lufttrockenem Wetter mehr oder weniger offen bleiben; durch die gerade 
an diesen Standorten am stärksten ausgebildete relative Leitfläche 
scheinen Leitungsschwierigkeiten kaum einzutreten. 

Die Feststellung einer relativen Förderung der stomatären Tran- 
spiration durch die xeromorphe Struktur der Hochmoorpflanzen ver- 
anlaßte bereits BOYSEN-JENSEN (1919) zur Vermutung, daß dadurch 
infolge des gesteigerten Wasserumsatzes auch die Ernährungsbedin- 
gungen verbessert werden. 

Auch Motues fand bei N-Mangelpflanzen eine im Verhältnis hohe 
Transpiration (bezogen auf die Blattfläche) und vor allem eine günstige 
Bilanz des Wasserhaushalts bei verminderter Luftfeuchtigkeit (starke 
relative Transpiration). Die Mangelpflanzen hielten ihre Wasserabgabe 
länger aufrecht als die normal ernährten und hatten offenbar auch 
weniger mit Leitungsschwierigkeiten zu tun, wogegen die normalen 
Pflanzen wesentlich früher welkten. Bei verschärfter Dürre waren die 
Mangelpflanzen in der Lage, durch eingeschaltete Transpirationswider- 
stände noch längere Zeit stark eingeschränkt weiter zu transpirieren, 
während die Normalpflanzen längst geschädigt waren. Man erkennt 
also, daß Nährstoffmangel offenbar bis zu einem gewissen Grade durch 
Verbesserung und Sicherung der Wasserversorgung ausgeglichen werden 
kann, insofern als die physiologische Leistung wenigstens auf der Seite 
der Wasserbilanz gesteigert wird. Durch ein derartiges Verhalten 
scheinen auch die Hochmoorpflanzen gerade an den besonders nähr- 
stoffarmen Standorten ausgezeichnet zu sein. Darüber hinaus dürfte 
aber ein solches wechselseitiges Verhältnis zwischen Wasser- und Nähr- 
stoffversorgung für das Verhalten vieler Pflanzen am Standort von Bedeu- 
tung sein. Von der Standortslehre ist bekannt, daß manche feuchtigkeits- 
gebundenen Pflanzen bei Gegenwart von Kalk auch auf trockenere 
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Böden übergehen können. Wasser kann also durch Kalk ersetzt werden. 
Kalkhaltige Böden sind aber bekanntlich durch besonders günstige 
Nährstoff- und Durchlüftungsverhältnisse ausgezeichnet. Die Lösung 
mancher vegetationskundlicher Fragen dürfte in dieser Richtung zu 
suchen sein, es sei hier z. B. an das Kalk-Wassereschen-Problem erinnert. 

Über die enge Verknüpfung von Wasserhaushalt und Stoffaufnahme in ihrer 
Wirkung auf die Ausbildung der Blattstrukturen berichtet neuerdings die Arbeit 
von BÖTTICHER und BEHLING (1940); es wird gezeigt, daß der wichtigste Faktor 
zur Erzeugung von Sonnenblattstrukturen eine erhöhte Salzzufuhr ist. Diese wird 
im wesentlichen durch eine gesteigerte Transpiration bewirkt, die ja durch Licht 
gefördert wird; in manchen Fällen ließ sich jedoch auch eine Erhöhung der Salz- 
aufnahme durch Licht allein unter Ausschluß der Transpiration nachweisen. In 
diesem Zusammenhang muß noch die Untersuchung von SCHRÔDER (1937) er- 
wähnt werden, dem es gelang, durch künstliche Beschränkung der Wasserzufuhr 
an Stelle von Schattenblättern charakteristische Sonnenblätter zu erzeugen. Die 
ursächlichen Zusammenhänge muß man sich wohl so vorstellen, daß die Verschlech- 
terung der Wasserversorgung eine Regulation in der Weise ausgelöst hat, daß in 
Verbindung mit einem xeromorpheren Blattbau eine relative Steigerung der 
Transpiration und der Salzzuleitung eingetreten ist. 

B. Dérine (1935) hat gezeigt, daß bei Kultur mit gekühlter Wurzelzone durch 
die tiefen Temperaturen xeromorphe Strukturen bei solchen Pflanzen erzeugt wer- 
den, die bei Überführung in ein kaltes Medium mit einer starken Hemmung der 
Wasseraufnahmereagieren. Man kann dies mit der Vorstellung von MoTHes durch die 
Annahme vereinen, daß sich dieser Prozeß über eine verschlechterte Salzversorgung 
abspielt. Auf die Wasseraufnahme der Hochmoorpflanzen hat, wie bereits FIRBAS 
(1931) feststellte, die Temperatur in der Wurzelzone nur einen geringen Einfluß; sie 
sinkt bei Abkühlung von 20 auf 0° im Durchschnitt nur um 6,6% (DôRING 1935). 
Wir können darin eine Anpassung an die Standortsbedingungen im Hochmoor 
mit seinen niedrigen Bodentemperaturen erblicken. Ganz ähnlich verhalten sich 
die Pflanzen der Flachmoore nördlicher Breiten und die typischen Besiedler be- 
schatteter Talböden und Bruchmoore; zwar handelt es sich dabei auch um boden- 
kalte Standorte aber mit viel günstigeren Nährstoffbedingungen, weshalb hier 
die ausgesprochen xeromorphe Struktur der Pflanzen wie im Hochmoor fehlt. 

Nach allem, was wir über das Verhalten der Hochmoorpflanzen 
wissen, schließen sich diese also nicht nur morphologisch dem Xerophyten- 
typus an, sondern auch in ihren physiologischen Leistungen, da sie unter 
verschärften Bedingungen ihre Wasserabgabe lange aufrechterhalten 
und schließlich starke Transpirationswiderstände einschalten können 
(FıRBAs). Doch ist eben nicht der Wasserhaushalt Ursache der Xero- 
morphie, sondern wenn man hier überhaupt von einer Ursachenkette 
sprechen darf, so kann man sich diese etwa folgendermaßen vorstellen: 
Nährstoffmangel — xeromorphe Struktur — xerophytisches physio- 
logisches Verhalten, wobei allerdings nicht nur die äußerlichen Struktur- 
merkmale als Voraussetzungen für die physiologischen Leistungen 
betrachtet werden dürfen, sondern vor allem auch unter dem Einfluß 
der Ernährungsbedingungen ein entsprechender Plasmazustand her- 
gestellt sein muß. Im Lichte der Nährstoffarmut des Substrats gesehen, 
stellt das besondere Verhalten der Hochmoorpflanzen ein Angepaßtsein 
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an die Standortsverhältnisse dar, insofern als der regulierte Wasser- 
haushalt die notwendige Beständigkeit und Intensität der Salzaufnahme 
im Wechsel der klimatischen und Bodenbedingungen sicherstellt, was 
bereits 1919 BoysEn-JENSEN vermutet hat. 

MARTHALER glaubt, daß die Abschwächung der Xeromorphie nach 
Düngung, soweit er eine solche überhaupt feststellen konnte, nur eine 
Begleiterscheinung und Folge des besseren Allgemeinwachstums sei; 
er hält damit die ganze Erscheinung für genügend erklärt und folgert 
daraus, daß eine spezifische Einwirkung der Ernährung auf den Bau 
der Hochmoorpflanzen nicht vorliegen kann. Es ist jedoch kaum ander- 
denkbar, als daß sich im allgemeinen Strukturänderungen Hand in 
Hand mit den Wachstumsverhältnissen vollziehen. Daß unter un- 
günstigen Lebensbedingungen sowohl schwächeres Wachstum als auch 
xeromorphe Eigenschaften zusammen auftreten müssen, ist selbst- 
verständlich; die Wuchsleistung einer Pflanze ist in diesem Zusammen- 
hang nichts anderes als ein Baumerkmal, das sich von den speziellen 
Morphosen keineswegs grundsätzlich trennen läßt. Bei typischen 
Trockenpflanzen ist ja auch eine Steigerung der Xeromorphie unter 
erschwerten Standortsverhältnissen mit verringertem Wachstum eng ver- 
koppelt. MARTHALER hat zweifellos Recht, wenn er betont, daß man 
die verschiedene Wachstumsstärke bei einer solchen Betrachtung 
nicht vernachlässigen darf, geht aber zu weit, wenn er alle xeromorphen 
Strukturmerkmale wegen ihrer Verkoppelung mit der Wuchsleistung 
der Pflanzen als belanglos hinstellen möchte. Ganz abgesehen von der 
Frage nach der ursächlichen Verknüpfung beim Zustandekommen der 
Xeromorphosen spielen diese doch fraglos für die physiologischen 
Leistungen der Pflanzen eine große Rolle und müssen deshalb auch 
dementsprechend gewertet werden. Eines ist allerdings auszuschalten, 
daß nämlich nicht ausgereifte Strukturen junger Pflanzenteile, die bei 
besserem Wachstum natürlich mengenmäßig stärker hervortreten, als 
abgeschwächte Xeromorphie aufgefaßt werden. Sonst aber müssen 
auch bei Verschiedenheit im Wachstum festgestellte Strukturände- 
rungen, die Xeromorphie-Merkmale betreffen, als Steigerung bzw. Ab- 
schwächung des xeromorphen Baues angesehen werden. Vorsicht er- 
scheint lediglich dann geboten, wenn die Änderungen sich nur auf ein- 
zelne Merkmale erstrecken, oder wenn es sich nur um solche handelt, 
die sich übereinstimmend mit entsprechenden allgemeinen Wachs- 
tumsvorgängen abspielen, z. B. Vergrößerung der Epidermiszellen in 
etwa demselben Maße wie Vergrößerung des ganzen Blattes. Es 
hat sich jedoch einwandfrei gezeigt, daß die einzelnen Merkmale sich 
völlig selbständig verändern und eine direkte Verknüpfung mit dem 
besseren oder schlechteren Wachstum nicht besteht, zum mindesten 
ist aber ein solcher Zusammenhang nicht einfacher Natur. Auch 
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Fresas geht auf diesen Punkt ein (S. 535) und stellt fest, daß die Ver- 
änderungen in der Zahl und Größe der Spaltöffnungen keine engen Be- 
ziehungen zur Organgröße zu erkennen geben und somit nicht einfach eine 
Folge des verbesserten oder verschlechterten Wachstums sein können. 

Die bei meinen Kulturversuchen erzielten Befunde stimmen weit- 
gehend mit den morphologischen Verschiedenheiten überein, die FIRBAS 
beim Vergleich der Pflanzen von nassen, wachsenden gegenüber trok- 
kenen, verheideten Moorstandorten beobachtet hat. FirBas hat mit 
Recht diese Unterschiede als eine Abschwächung der Xeromorphie auf 
den verheideten Standorten angesehen; hier zeigen die Pflanzen besseres 
Allgemeinwachstum und sind weniger xeromorph gebaut. Beim Ab- 
trocknen des Moores wird natürlich die Zersetzung des Substrats 
gefördert, und es stehen hier den Pflanzen mehr Nährstoffe zur Ver- 
fügung als auf den extrem mineralstoffarmen, wachsenden Moorkom- 
plexen. Der Zersetzungsgrad des Torfes ist ja geradezu ein Maßstab für 
seinen Reichtum an aufnehmbaren Pflanzennährstoffen (Soucı 1938). 
Allerdings wären noch genauere Untersuchungen über die Nährstoff- 
gehalte des Substrates und die Baueigenschaften der Pflanzen an ver- 
schiedenen Moorstandorten wünschenswert; von mir geplante Versuche 
in dieser Richtung haben sich bislang leider nicht durchführen lassen. 

Eine völlig isolierte Stellung unter den typischen Hochmoorpflanzen nimmt die 
Insektivore Drosera rotundifolia ein, worauf FrRBAs sehr eindringlich hinwies. 
Sie besitzt ausgesprochen meso-hygromorphen Bau und verhält sich auch physio- 
logisch völlig entsprechend. Durch die Insektivorie ist Drosera von der N-Ver- 
sorgung aus dem Boden unabhängig. Wie Oupman (1936) nachgewiesen hat, 
vermag Drosera zwar durch die Wurzeln ihren gesamten N-Bedarf zu decken, auf 
N-armem Substrat ist jedoch zur normalen Entwicklung eine N-Aufnahme durch 
die Blätter, in der Natur mit Hilfe der Insektivorie, notwendig; diese ermöglicht 
der Pflanze offensichtlich erst den ,,Luxus‘‘ ihres meso-hygromorphen Habitus. 

Abschließend läßt sich sagen, daß die vorliegenden Versuche die 
früher mehrfach geäußerte Vermutung bestätigt haben, daß die beson- 
deren Baueigenschaften der typischen Hochmoorpflanzen im wesentlichen 
dem Einfluß der extremen Nährstoffarmut des Hochmoorbodens zuzu- 
schreiben sind. Durch N-Düngung ließen sich eine ganze Reihe von 
xeromorphen Merkmalen (unabhängig vom Gesamtwachstum) ab- 
ändern, so daß im gesamten durch bessere Ernährung eine deutliche 
Abschwächung der Xeromorphie eintrat. Das gegenteilige Ergebnis 
von MARTHALER verwundert um so mehr, als es auch ihm bei genauer 
Prüfung der Bauverhältnisse seiner Versuchspflanzen hätte möglich sein 
müssen, den Sachverhalt in der richtigen Weise aufzudecken. Die Voreilig- 
‚keit, mit der MARTHALER seine Schlüsse zieht, bedeutet eine Unter- 
schätzung eines sorgfältig erwogenen und begründeten induktiven Verfah- 
rens, das für die Verhältnisse bei den Hochmoorpflanzen bereits mit großer 
Wahrscheinlichkeit zu einem Ergebnis geführt hatte. Es fehlte nur der 
Bestätigungsversuch; ein solcher Versuch muß in seiner Durchführung 
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alle Voraussetzungen der auf dem Wege der Induktion gewonnenen Er- 
kenntnisse berücksichtigen, im vorliegenden Fall mußte tatsächlich auch 
eine größere Zahl von zur Xeromorphie in Beziehung stehenden Eigen- 
schaften der Versuchspflanzen möglichst durch genaue Messungen geprüft 
werden, ehe eine Aussage gemacht werden. konnte. In dieser Hinsicht 
muß man MARTHALERs Versuchsauswertung als unzureichend bezeichnen. 


7. Zusammenfassung. 

1. Es wurden Düngungsversuche mit verschiedenen Stickstoffquellen 
bei Hochmoorpflanzen in Topfkultur mit Torfmoossubstrat durchgeführt. 

2. Die Versuchspflanzen (Andromeda polifolia, Vaccinium vitis idaea, 
Vaccinium oxycoccus, Eriophorum vaginatum ) wurden durch N-Gaben in 
der allgemeinen Entwicklung gefördert ; am besten wirkte Ammoniumsul- 
fat, während Nitrat und Harnstoff weniger gut verwertet werden konnten. 

3. Durch N-Düngung, am stärksten durch Ammoniumstickstoff, 
werden die xeromorphen Eigenschaften der Hochmoorpflanzen deut- 
lich abgeschwächt; die morphologischen Veränderungen erstreckten 
sich auf Abnahme der relativen Leitfläche der Sprosse, Abnahme des 
Trockensubstanzgehaltes, des Hartlaubcharakters und meist auch des 
Sukkulenzgrades der Blätter, Zunahme ihrer Oberflächenentwicklung 
und ihres Wassergehaltes, Größenzunahme der Epidermiszellen, Ver- 
ringerung der Dicke ihrer Außenwände, bedeutende Abnahme der 
Spaltöffnungen je Flächeneinheit bei teilweise geringer Zunahme 
der Größe der Schließzellen, Auflockerung und schwache Vergrößerung 
der Palisadenzellen, dadurch Abnahme der inneren Oberfläche der 
Palisadenschicht und Anstieg ihres Interzellularraumes, Verkürzung 
der Blattnerven je Flächeneinheit, Abnahme des Querschnittes des 
Leitbündels und der Sklerenchymbeläge der Blattmittelrippe im Ver- 
hältnis zur Blattoberfläche, sowie Anstieg des Faseranteils im Blatt. 

4. Es wird die Auffassung bestätigt, daß der xeromorphe Habitus 
der typischen Hochmoorpflanzen in erster Linie als Folge der Nähr- 
stoffarmut, insbesondere des Stickstoffmangels im Hochmoorboden 
aufzufassen ist. Die gegenteilige Ansicht von MARTHALER (1938) wird 
einer Kritik unterzogen. 
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AKTIVIERUNG DER AUXINE DURCH DIE ATMUNG. 


Von 
ULRICH RuGe. 
(Eingegangen am 22. Juli 1946.) 


Durch die überzeugenden Untersuchungen von GUTTENBERG und 
seiner Schule (1) ist heute klargestellt, daß die ß-Indolylessigsäure 
keinen Streckungswuchsstoff in dem Sinne wie die Auxine darstellt, 
sondern daß wir sie als einen ,,Auxinaktivator‘‘ aufzufassen haben, 
wobei bisher allerdings die Entscheidung der Frage, ob die Auxine 
durch die B-Indolylessigsäure direkt oder nur vermittelnd aktiviert 
werden, noch völlig offengelassen wurde. Immerhin sollten wir die 
B-Indolylessigsäure nicht mehr als ,,Heteroauxin‘‘ bezeichnen und sie 
ebenfalls in wachstumsphysiologischen Untersuchungen nicht mehr so 
sorglos in dem bisherigen Sinne als Auxinersatz verwenden. 

Diese Untersuchungen aus dem Rostocker Botanischen Institut 
zwingen uns aber neuerdings zu weiteren Überlegungen über den 
Mechanismus der Auxinaktivierung. Aus den Arbeiten von LEFÈVRE (2) 
wissen wir, daß die B-Indolylessigsäure nicht nur von Pilzen, Bakterien 
und anderen heterotrophen niederen Pflanzen produziert wird, sondern 
sich auch bei den höheren Pflanzen nachweisen läßt, vor allem bei 
solchen, die knollige Organverdickungen aufweisen, so bei Radieschen, 
Kohlrabi und vielen anderen Kohlsorten. An diesen Objekten hat 
aber gerade LINSER (3) einen abnorm hohen Auxingehalt nachgewiesen. 
Wir müssen also annehmen, daß die B-Indolylessigsäure als ,,Wuchs- 
stoffaktivator“ bei den höheren Pflanzen auftreten kann. Ob sich 
diese Säure auch noch an weiteren Orten mit hohem Auxingehalt 
findet, muß noch näher untersucht werden. Im übrigen wissen wir 
über die Auxinaktivierung bisher kaum etwas Näheres. 

Einwandfrei scheint dagegen erwiesen, daß die Auxine, wenn auch 
nicht ausschließlich, so doch zum größten Teil in jungen, eben aus- 
gewachsenen, grünen, belichteten Blättern, offenbar also in irgend- 
einem Zusammenhang mit der C-Assimilation produziert werden. 
Weiter nehmen wir allgemein an, daß der Streckungswuchsstoff der 
Pflanze verbraucht wird und damit aus dem Wirkstoffhaushalt end- 
gültig ausscheidet. 

Fassen wir nun aber die Auxinproduktion nicht nur stationär 
stoffwechselphysiologisch auf, sondern verfolgen die Schwankungen 
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im Wuchsstoffhaushalt im Verlaufe der Entwicklung einer höheren 
Pflanze, so kommen wir zu einem zunächst überraschendem Ergebnis: 
Der Auxingehalt ist nämlich nicht in den Entwicklungsstadien der 
Pflanze am höchsten, welche die stärkste Assimilation zeigen, d.h. 
bei den eben ausdifferenzierten Pflanzen, sondern in den jungen Keim- 
lingen und in den Stadien, welche die reproduktive Phase der pflanz- 
lichen Entwicklung charakterisieren, d.h. bei der Anlage der Blüten- 
knospen und noch mehr nach der Befruchtung und im Zusammenhang 
mit der Ausbildung der Samen (4). Weiter ergibt sich, daß der Auxin- 
spiegel in den Samen bzw. Früchten während des Quellens ansteigt, 
ebenfalls beim Austreiben der Blattknospen. Dies sind aber alles 
Entwicklungsstadien, in denen die Assimilation zumindest verringert 
und von der Atmung überdeckt wird. 

Wir finden also, daß das Auxin zwar im Zusammenhang mit der 
Assimilation produziert wird, daß es sich aber vor allem in den Organen 
sehr stark in physiologisch aktiver Form anreichert, die besonders 
intensiv atmen. Diese Tatsache legt nun die Vermutung nahe, daß 
das Auxin durch die Atmungsintensivierung zwar nicht gebildet, wohl 
aber aus einer physiologisch inaktiven Form in eine aktiv wirksame 
überführt wird. 

Überprüfen wir diesen Gedankengang an Hand einiger weniger 
wachstum physiologischer Beispiele: Vorübergehende Verdunklung von 
Keimlingen führt zu einer Wachstumsbeschleunigung während der 
Zeit, wo die Assimilation ausgeschaltet ist. Bei Dattelkeimlingen 
ist diese Reaktion so ausgeprägt, daß sie ausschließlich nachts oder 
bei künstlicher Verdunklung wachsen, dagegen nicht am Licht, wenn 
also die Assimilation einsetzt. Weiter wissen wir, daß alle Keimlinge 
(konstante Versuchsbedingungen natürlich vorausgesetzt) nachts eine 
höhere Wachstumsgeschwindigkeit besitzen ais am Tage (sog. Tages- 
periodizität des Streckungswachstums). LAIBACH (5) zeigte weiter, daß 
junge Gurkenkeimlinge, bei denen ein Keimblatt durch Stanniolpapier 
abgedunkelt wurde, eine Wachstumsbeschleunigung in dem Sinne 
zeigen, daß die Dunkelflanke stärker wächst als die Lichtflanke. 

LaïBACKH (5) führte mit den Gurkenkeimlingen weitere Versuche 
durch, die einen Zusammenhang zwischen Assimilation und Auxin- 
produktion nachweisen sollten. In diesen Versuchen injizierte er in 
ein Keimblatt bestimmte Zucker und fand, daß die Zuckerflanke 
schneller wächst als die unbehandelte. Physiologisch wirksam sind 
diejenigen Zucker, die eine Stärkebildung im Gewebe veranlassen 
können. Ob man aus diesen Versuchen nun aber auf einen kausalen 
Zusammenhang mit der Assimilation schließen muß, möchte ich in 
Frage stellen, da die assimilierbaren Zucker ja auch veratmet werden, 
und zwar nur diese. Zudem wissen wir aus ökologischen Untersuchungen, 
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daB in den Mittagsstunden eine Depression der Assimilation einsetzt, 
weil die Blätter zu dieser Zeit mit Zuckern überladen sind. Erst wenn 
diese abgeleitet bzw. veratmet sind, steigt die Assimilationsintensität 
wieder an. Entsprechend liegt in den LarsacHschen Versuchen die 
Möglichkeit vor, daß durch die künstliche Zuckerversorgung der Koty- 
ledonen nicht die Assimilation, sondern gerade die Dissimilation ge- 
steigert wurde. 

Wenn wir von dem Gedanken ausgehen, daß durch Intensivierung der 
Atmung oder beim Überwiegen der Atmung über die Assimilation, oder 
vielleicht noch allgemeiner gefaßt: durch Aktivierung der Zellen zwar 
keine Auxinproduktion, aber doch eine Auxinaktivierung eingeleitet 
wird, dann findet auch eine Theorie von SôDING eine festere Begründung: 

Söpıne (6) (S. 518) konnte sich mit Hilfe der bekannten Theorien 
nicht die Tatsache erklären, daß die Bildung des Auxins ‚immer gerade 
da erfolgt, wo es für die Pflanze erforderlich ist“ und stellte die Hypothese 
auf: „daß die Bildung oder Aktivierung des Wuchsstoffes eine Folge 
des Wachstums sei, so daß Wuchsstoff Wachstum verursacht, dieses 
wieder Wuchsstoffbildung und so fort. Wachstum und Wuchsstoff- 
bildung erscheinen damit als ein autokatalytischer Vorgang.“ 

Diese Theorie des ,,perpetuum mobile“ hat bisher nicht die nötige 
Beachtung gefunden, die ihr in ihrem Grundgedanken zweifelsohne 
zukommt. Fügen wir nun aber auf Grund der im vorhergehenden 
gewonnenen Vorstellung in die Söpinssche Reaktionskette die Atmungs- 
intensivierung, eventuell auf dem Wege: Pq-Anderung — Amylase- 
Aktivierung — Zuckerbildung, ein und sprechen hier nicht von einer 
Bildung der Streckungswuchsstoffe, sondern nur von einer Aktivierung 
der Auxine, so gewinnt die S6prNeGsche Theorie wesentlich und ist 
meines Erachtens durchaus dazu angetan, in manchen bisher noch 
ungeklärten Fragenkomplex der Streckungswuchsstoffe zumindest etwas 
Licht zu bringen. 

Fiir die Begriindung einer derartigen Theorie ist es nun von wesent- 
licher Bedeutung, daB im Zusammenhang mit einer Wachstums- 
beschleunigung stets eine Steigerung der dissimilatorischen Tätigkeit 
der Zellen erfolgt. So ist aus den Untersuchungen z.B. des Greifs- 
walder Institutes bekannt (7), daß bereits in der meristematischen 
Zone wie auch bei tropistischen Krümmungsbewegungen vor Beginn 
der Reaktion ein sehr rapider Kohlehydratabbau einsetzt. 

Auch andere Orte, an denen wir vor allem nach Untersuchungen 
aus dem Kölner Institut (8) eine Aktivierung des Auxins annehmen 
müssen, sind durch sehr starke dissimilatorische Abbauprozesse aus- 
gezeichnet. So enthält die Koleoptilspitze von Avena-Keimlingen, wo 
also die Aktivierung der Streckungswuchsstoffe zum normalen Strek- 
kungswachstum erfolgt, ein drüsiges Gewebe, und wir können hier 
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wiederum eine Atmungsintensivierung annehmen. Auch die bisher 
unverständliche Erscheinung der Regeneration der physiologischen 
Spitze 21/, Stunden nach der Dekapitierung der Avena-Keimlinge läßt 
sich in der gleichen Weise erklären: Durch den Wundreiz wird die 
Atmungsintensität (eventuell durch und nach Abbau der Statolithen- 
stärke) in den an die Schnittfläche angrenzenden Zellen wesentlich 
gesteigert, und somit der aus dem Endosperm aufsteigende inaktive 
Wuchsstoffstrom aktiviert. Danach muß natürlich das Streckungs- 
wachstum zu einem bestimmten Zeitpunkt nach der Dekapitierung wieder 
aufgenommen werden können. Somit finden auch die Erscheinungen, 
die Söpıne (6) mit Hilfe seiner Theorie nach eigenen Angaben nicht zu 
erklären vermochte, eine sinnvolle Begründung. Daß dagegen nach einer 
2. Dekapitierung kein von der Koleoptilspitze geleitetes Streckungs- 
wachstum mehr einsetzt, erklärt sich wahrscheinlich daraus, daß an der 
Schnittfläche nunmehr das erforderliche Atmungsmaterial fehlt. Und 
daß andererseits bei Sonnenblumen- und anderen Dikotylenkeim- 
lingen nach der 1. Dekapitierung bereits das Streckungswachstum nicht 
wieder aufgenommen wird, ergibt sich aus der Tatsache, daß bei dieser 
Operation nicht nur die hier als Auxinaktivator aufzufassende Plumula, 
sondern gleichzeitig die in den Keimblättern enthaltenen Reserve- 
auxine entfernt werden. 

Auf Grund dieser Tatsachen und Überlegungen möchte ich nunmehr 
folgende Arbeitstheorie aufstellen, die in ihren einzelnen Punkten aber 
von möglichst verschiedenen Blickrichtungen ausgehend noch über- 
prüft werden muß: 

Das Auxin wird in den jungen, grünen Blättern in einem noch 
nicht näher bekannten Zusammenhang mit der C-Assimilation produ- 
ziert. Kommt der Streckungswuchsstoff nun sogleich in der physio- 
logisch wirksamen Form zu reaktionsfähigen Zellen, so löst er hier 
in bekannter Weise die Zellstreckung wie das Streckungswachstum 
aus. Zum größeren Teil aber werden die Auxine zunächst wohl in 
einer physiologisch inaktiven Form im Gewebe als Reserveauxine 
abgelagert. Werden diese speichernden Zellen nun aber aus irgend- 
einem Grunde aktiviert (z. B. beim Austreiben der ruhenden Knospen, 
bei Beginn der Kambiumtätigkeit wie auch bei der Einleitung der 
Keimung nach Einquellen der Samen) oder aber wandert das physio- 
logisch unwirksame Auxin in ein Gewebe hoher Atmungsintensität 
ein, so wird es hier in die physiologisch wirksame Form überführt. 
Wie die Auxinproduktion also an die C-Assimilation gebunden zu 
sein scheint, so die Auxinaktivierung an die Dissimilation. 

In diesem Zusammenhang ist es nun von größter Wichtigkeit, 
daß die B-Indolylessigsäure, also der erste bisher für die höheren Pflanzen 
bekannte ,,Auxinaktivator‘ nach der mir leider zunächst nur im 
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Referat von LANG (9) bekannten Untersuchung von COMMONER und 
THIMANN (10) bei Gegenwart von Fumar- und Äpfelsäure die Atmungs- 
intensität steigert. LANG faßt die Ergebnisse der amerikanischen 
Forscher dahin zusammen, daß die B-Indolylessigsäure ‚als Kataly- 
sator des dem Wachstum koordinierten Teiles der Atmung“ fungiert. 
Ich glaube hierin eine sehr wesentliche experimentelle Bestätigung 
der im vorhergehenden entwickelten Anschauung erblicken zu dürfen. 
Diese wäre nun dahingehend zu formulieren, daß die wahrscheinlich 
als Atmungsprodukt aufzufassende B-Indolylessigsäure einen Teil- 
prozeß der Gesamtatmung intensiviert und daß in dieser Weise die 
physiologisch inaktiven Auxine aktiviert werden. Daß diese Teil- 
atmung eine Aktivierung der Auxine nun unmittelbar bewirkt, braucht 
hieraus nun durchaus nicht gefolgert zu werden. Wahrscheinlicher 
ist es mir sogar, daß durch die Atmungsintensivierung bestimmte 
Atmungsprodukte entstehen, die dann als Auxinaktivatoren im eigent- 
lichen Sinne erst fungieren. In diesem Sinne ist auch die B-Indolyl- 
essigsäure nicht als eigentlicher Aktivator der Auxine aufzufassen, 
‚sondern nur als eine für die Entstehung dieser Stoffe notwendige 
Vorstufe. 


Zusammenfassung. 

Es wird eine Arbeitstheorie entwickelt, nach der die im Zusammen- 
hang mit der Assimilation produzierten und danach als Reservewirk- 
stoffe in physiologisch inaktiver Form abgelagerten Auxine durch 
Intensivierung einer bestimmten Teilatmung aktiviert werden. Der 
von GUTTENBERG und seiner Schule als Auxin aktivierend nachgewiesenen 
B-Indolylessigsäure fällt dann nach den Untersuchungen von COMMONER 
und THIMANN (10) die vermittelnde Aufgabe zu, die der Auxinıktivie- 
rung koordinierte Teilatmung zu intensivieren. 
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Aus dem Botanischen Institut der Universität Rostock. 


ÜBER DEN EINFLUSS DES HETEROAUXINS 
AUF DAS LAMINARGELENK VON PHASEOLUS COCCINEUS. 


Von 
HERMANN VON GUTTENBERG und LISELOTTE KRÔPELIN. 


(Eingegangen am 29. Januar 1947.) 


I. Einleitung. 

Die tropistischen und nastischen Bewegungen der Laubblätter er- 
folgen teils durch Wachstum, teils durch Turgorschwankungen der 
Blattstiele und ihrer Gelenke. Soweit Wachstum vorliegt, dürfen wir 
annehmen, daß dieses unter dem Einfluß von Auxin vor sich geht. 
Liegen dagegen Variationsbewegungen vor, so ist völlig unbekannt, 
ob und in welcher Art Wuchsstoffe dafür verantwortlich zu machen 
sind. Die Beantwortung dieser Frage ist aber nach zwei Richtungen 
von größter Bedeutung. Erstens wäre, wenn sich zeigen läßt, daß 
Wuchsstoff den Turgorzustand eines Gewebes beeinflussen kann, ein 
neuer Einblick in die Art und Weise, wie Auxin das Wachstum zu 
steuern vermag, gewonnen. Zweitens könntedie Frage nach der Mechanik 
der Variationsgelenke dadurch von einer neuen Seite beleuchtet werden, 
ja sogar die Frage nach dem Zustandekommen der Nyktinastie eine 
weitere Klärung erfahren. 

Zum ersten läßt sich sagen, daß die Meinung darüber, ob das Auxin 
primär auf die Zellwand wirkt, oder ob sein Einfluß über das Plasma 
erfolgt, geteilt ist. Für die erste Ansicht haben vor allem RUGE (1937, 
1938) und Heyn (vgl. dessen zusammenfassende Darstellung 1940) 
verschiedene Argumente beigebracht. Es fehlt aber auch nicht an gegen- 
teiligen Ansichten und Befunden, die freilich stets nur zeigten, daß 
unter Wuchsstoffeinfluß plasmatische Veränderungen stattfinden, nicht 
aber, daß sie die Ursache der Streckung wären. Immerhin geben ver- 
schiedene Befunde zu denken. Wenn z. B. COMMONER und THIMANN 
(1940) nachweisen konnten, daß Heteroauxin gleichsinnig Streckung 
und Atmung katalysiert, so wird man an die Notwendigkeit der Atmung 
für die Streckung glauben, damit aber auch an eine ursächliche Be- 
teiligung des Plasmas an diesem Vorgang. 

‘Über den zweiten Fragenkomplex sind Untersuchungen bisher so 
gut wie gar nicht angestellt worden. Es gibt in der Literatur gelegent- 
liche Hinweise darauf, daß mit Heteroauxin behandelte Pflanzenteile 
glasig und brüchig werden, was auf eine Turgorzunahme hinweisen 
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würde (z. B. DerrwæiLer 1942). Ferner hat RUGE (1937) an Helianthus- 
hypokotylen beobachtet, „daß normale und mit B-Indolylessigsäure 
behandelte Pflanzen eine relativ hohe Wasserpermeabilität besitzen, 
während diese sogleich nach der Dekapitation absinkt‘. 

Über den Einfluß von Heteroauxin auf Variationsgelenke liegen 
nun zwar einige Mitteilungen von PoRTHEIM (1936, 1937, 1941) vor, 
in denen nachgewiesen wird, daß ein solcher Einfluß besteht. Im 
wesentlichen verhielten sich die Gelenke von Phaseolus vulgaris wie 
die Blattstiele dieser und anderer Pflanzen, d.h. sie reagierten auf 
Bestreichen mit einer Wuchsstoffpaste (diese wurde äußerst konzen- 
triert angewendet, nämlich 1:1, 1:2 und 1:4) stets negativ. PorTHEIM 
hat aber die entscheidende Frage, ob in seinen Versuchen eine Turgor- 
schwankung oder Wachstum der Gelenke vorliegt, nicht beantwortet. 
Er kam lediglich zu der ‚Vermutung, daß die an den Primordialblättern 
von Phaseolus vulgaris L., insbesondere an den Blattgelenken durch 
Wuchsstoff hervorgerufenen Erscheinungen nicht nur auf Wachstums- 
vorgänge, sondern auch auf durch Heteroauxin zustande gekommene 
Turgorveränderungen zurückgeführt werden könnten“. Es fehlen in- 
dessen plasmolytische Versuche, die einen Beweis dafür hätten liefern 
können, auch sind nirgends die Reaktionszeiten genannt, aus denen 
man Schlüsse ziehen könnte. 

Wir haben eingangs auf die Frage der Mechanik der nyktinastischen 
Bewegungen hingewiesen, die gleichfalls durch Untersuchungen über 
den Einfluß von Wuchsstoffen auf diese Bewegungen weiter geklärt 
werden könnte. Es sei hier nur kurz auf diesen komplizierten Fragen- 
komplex eingegangen. ZIMMERMANN (1929) und WEIDLIcH (1930) ver- 
suchten mit der plasmolytischen Methode unter Anwendung der von 
RENNER und URSPRUNG aufgestellten Formeln Klarheit über die 
Mechanik zu gewinnen, und kamen zu der Überzeugung, daß die primäre 
Ursache der Bewegung in einer gleichzeitig verlaufenden Zu- und 
Abnahme der osmotisch wirksamen Substanzen in den Gelenkhälften 
zu suchen sei. Zu der gleichenAnsicht kam dann DE Groor (1938). 
Spätere Untersuchungen haben aber gezeigt, daß die plasmolytische 
Methode gerade für Blattgelenke kaum exakt anwendbar ist, und daß 
daher die ermittelten osmotischen Werte keine sichere Grundlage be- 
sitzen. Bünnıng (1934, 1942) versuchte dann den Nachweis zu führen, 
daß py-bedingte Schwankungen der Wasserpermeabilität in den Polster- 
hälften die Bewegungsursache seien. Die einseitige Erhöhung der 
Permeabilität soll zu erhöhter einseitiger Wasseraufnahme führen. Die 
Gegenseite soll dabei deshalb Wasser abgeben, weil sich ihre Wasser- 
permeabilität vermindert und dadurch die Wasseraufnahme ver- 
langsamt wird, während die Transpiration beiden Seiten gleichmäßig 
Wasser entzieht. Es ist indessen sehr bedenklich, die Transpiration 
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zur Erklärung mit heranzuziehen, da, wie Bünnıne selbst zugibt, 
auch submerse Blätter die Bewegungen ausführen. BÜNNING will dafür 
die Hydathoden verantwortlich machen, das ist aber deshalb unstatt- 
haft, da Gelenke anderer Pflanzen, die sich wie Phaseolus verhalten, 
keine Hydathoden besitzen. Auch MosEBACH (1940) glaubt nicht, daß 
die Transpiration der Lamina den Wasserverlust der Unterseite bei 
der Blattsenkung erklären könne. Er kommt daher zu der Auffassung, 
daß die Senkung durch eine py-bedingte Exosmose von Zellsaftstoffen 
auf der Gelenkunterseite bewirkt werde, die sekundär die Anschwellung 
der Oberseite ermögliche, wobei hier eine Erhöhung der Wasserperme- 
abilität mitwirken könne. Die Hebung komme dadurch zustande, daB 
unten die Semipermeabilität wiederhergestellt würde und nunmehr 
hier bevorzugt Wasser einträte, da unterseits eine höhere osmotische 
Konzentration als oberseits nachzuweisen war. Die Oberseite würde 
also passiv komprimiert, wobei regulatorisch verhindert wird, daß sich 
die Zellsaftstoffe bei der Verkleinerung anhäufen. So wie durch Bëx- 
NINGs Theorie nur die Expansion der jeweils schwellenden Hälfte 
wirklich geklärt erscheint, so kann MosEBACH nur für die Senkung 
überzeugende Gründe anführen. Bei der Erklärung der Hebung ergibt 
sich die Schwierigkeit, daß MosEBAcH keine Angaben darüber machen 
kann, wo der vorher ausgetretene Zellsaft hingekommen sein soll. 
Er müßte in den Interzellularen liegen, die unterseits tatsächlich reich- 
licher auftreten und größer sind als oberseits. Dann würde er aber 
jeder Wasseraufnahme der Unterseite entgegenwirken. Man kann 
andererseits aber kaum annehmen, daß er etwa wieder in die Wasser- 
leitungsbahnen zurückgeflossen wäre. Schließlich kann, wie schon 
PFEFFER zeigte, jede Gelenkhälfte für sich Schlafbewegungen aus- 
führen. Das setzt aber voraus, daß in beiden Seiten gleichmäßige 
Veränderungen vor sich gehen. In jeder Hälfte muß ein Turgorgradient 
vorliegen, der dem des ganzen Gelenkes dem Richtungssinne nach 
entspricht. Diesem Erfordernis würde BÜNNINGs Theorie zweifellos 
besser gerecht werden. Dabei kann trotzdem die Unterseite ein für 
Außenreize empfindlicheres Plasma besitzen, was MosEBACH wohl mit 
Recht annimmt. Die Auslösung der Senkbewegung durch Erschütte- 
rungen, die man an Phaseolus bei starkem Regen beobachten kann, 
weist deutlich darauf hin, daß es sich dabei um eine Kontraktion der 
Unterseite infolge Permeabilitätserhöhung ihrer Zellen handelt. 

Es kann somit gesagt werden, daß trotz der inhaltsreichen und 
für die Frage sehr bedeutungsvollen Untersuchungen von BüNNING 
und MosEBACH die Mechanik der Schlafbewegungen sowie überhaupt 
die Mechanik der Variationsgelenke noch durchaus nicht erklärt ist. 
Es war daher zu erhoffen, daß durch Einführung eines neuen Gedanken- 
ganges ein weiterer Beitrag zur Lösung des Problems zu gewinnen 

17* 











260 HERMANN VON GUTTENBERG und LISELOTTE KRÖPELIN: 


wäre. Wie schon eingangs erwähnt, ist anzunehmen, daß die Schlaf- 
bewegungen mit Wachstumsmechanismus sich irgendwie durch Auxin- 
wirkung erklären lassen müßten; dabei könnte vor allem ein tages- 
rhythmisch erfolgender Auxinabfluß aus der Lamina eine Rolle spielen. 
Eine Untersuchung darüber hat aber nur dann Sinn, wenn der Nach- 
weis gelingt, daß auch die Variationsbewegungen durch Wuchsstoffe 
zu beeinflussen sind. Denn besonders für die Nyktinastie wird man 
trotz verschiedener Mechanik doch die gleichen Ursachen der Peri- 
odizität annehmen wollen. Aus diesem Grunde sollte der Einfluß der 
Wuchsstoffe auf die Variationsgelenke studiert werden. Ein Teilgebiet 
dieses ausgedehnten Fragenkomplexes wird im Folgenden behandelt. 


II. Material und Methodik. 

Als Versuchsobjekt diente uns die Feuerbohne ( Phaseolus coccineus), 
von der sich die Laminargelenke der Primärblätter für unsere Versuche 
sehr gut eigneten. Die Pflanzen wurden im Versuchsgewächshaus bei 
einer Temperatur von 18° (im Sommer 23—25°) und etwa 90% Luft- 
feuchtigkeit herangezogen. Um auch im Winter ein normales Spreiten- 
wachstum zu erzielen, wurden die Pflanzen zum Ausgleich der schlechten 
Lichtverhältnisse täglich 12 Stunden mit einer 250-Watt-Lampe künst- 
lich beleuchtet. Die Versuche wurden im Herbst 1943 begonnen, im 
Frühjahr 1945 abgebrochen und im Sommer .1946 ergänzt. 

Als Wuchsstoff wurde dem Gelenk Heteroauxin entweder in einer 
Lanolinpaste oder in Wasser geboten. Im ersten Fall verwandten 
wir zunächst eine Konzentration 1: 1000, auf die die Pflanze in nicht 
zu langer Zeit mit deutlichen, gut meßbaren Winkelveränderungen 
antwortete. Später arbeiteten wir auch mit Pasten geringerer Konzen- 
tration. Die wäßrige Lösung veiwendeten wir hauptsächlich zur 
Innendarbietung. Dabei ergab sich, daß schon eine Konzentration 10-4 
das Blatt etwas schädigte, so daß wir es später vorzogen, mit noch 
stärker verdünnten Lösungen zu arbeiten. Die Schädigung wurde 
durch ein Erschlaffen der Lamina deutlich, auch trat eine störende 
hyponastische Krümmung im obersten Drittel des Blattstieles auf. 

Sämtliche Versuche, die im Folgenden behandelt werden sollen, 
wurden am Laminargelenk des Objektes durchgeführt, das kurz als 
„das Gelenk“ bezeichnet werden soll. Das Basalgelenk hatte sich in 
Reaktionsstärke und -zeit äußerst träge gezeigt und schied daher als 
für die Versuche weniger geeignet aus. 

Zur Winkelmessung fertigten wir aus Pappe ein Winkelmaß an, 
dessen beide Arme um ein Scharnier drehbar waren. Das Maß wurde 
erst mit dem einen Arm an den Blattstiel angelegt und der zweite so 
eingestellt, daß er dem Medianus parallel lag. Der so ermittelte Winkel 
wurde dann an einem Transporteur gemessen. 
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Sämtliche Versuche wurden, wenn nicht anders bemerkt, vor- 
mittags zwischen 9 und 10 Uhr angesetzt, so daB die Blätter sich in 
einem gleichen Zeitpunkt der Tagesstellung befanden. Die Möglichkeit, 
daß nyktinastische Tendenzen bei den Versuchen mitwirkten, scheidet 
somit aus. Im allgemeinen lagen die Spreiten etwas unter der Horizon- 
talen. Während der Versuche ergab sich, daß es gleichgültig ist, ob 
sie zu Anfang diese Lage einnehmen oder auch horizontal oder etwas 
gehoben liegen. Daher werden die Ausgangswinkel in den Tabellen 
nicht mit angeführt, sondern stets nur die Winkelveränderungen 
zwischen Spreite und Blattstiel. 

Die Versuchsdauer betrug in der Regel 5—8 Stunden. Nach etwa 
2 Stunden ließen sich schon deutlich erkennbare Winkelveränderungen 
beobachten, deren Ausmaß sich dann meist fortlaufend steigerte. 


III. Versuche. 

Die Versuche lassen sich in 2 Gruppen einteilen. Bei der ersten 
erfolgte die Wuchsstoffzufuhr zum Gelenk von außen her; bei der 
zweiten drang der Wuchsstoff durch das Gefäßbündel, also von innen 
her ein. 

A. Äußere Wuchsstoffzufuhr. 

1. Zunächst versahen wir die Oberseite des Gelenkes mit einem 
Pastentupf, der diese Seite fast bedeckte, worauf eine Senkung der 
Lamina eintrat. Bei der Konzentration 10-3 betrug diese nach 2 bis 
3 Stunden schon 15—30°, nach 5—7 Stunden fanden wir im Durch- 
schnitt einen Winkel von —40° (Tabelle 1). Daß es sich bei dieser 


Tabelle 1. Heteroauxinpaste 1 : 1000 auf der Gelenkoberseite. 
Versuchszeit 5—7 Stunden. 














Senkung am Ver- 

suchsende . . | —30° — 500 — 250 — 35° — 85° — 25° 
Hebung nach 

Plasmatod . +35° + 40° + 35° + 40° + 45° + 50° 


Senkung um eine Turgorbewegung des Gelenkes und nicht etwa um 
Wachstum handelt, zeigt das Verhalten des Gelenkes nach Abtéten 
des Plasmas. Das Gelenk wurde hierzu in Wasser gebracht, das auf 
60—70° erhitzt worden war, und die rasch eintretende Winkelverände- 
rung gemessen. Dieses Verfahren wurde der Plasmolyse deshalb vor- 
gezogen, weil es sehr schnell zum Ausgleich führt. Die Plasmolyse 
ganzer Gelenke müßte, wenn sie eine vollständige sein soll, durch sehr 
lange Zeit durchgeführt werden, da sonst nicht sicher ist, ob sie bis 
zum Gefäßbündel fortschreitet. Ein so langes Warten empfahl sich 
aber deshalb nicht, weil während dieser Zeit der Wuchsstoffeinfluß 
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auf die Membran hätte fortschreiten können. Da wir nicht höher als 
nötig erhitzten, war anzunehmen, daß die Membranen nicht wie beim 
Kochen verändert würden. 

In den beschriebenen Versuchen erfolgte nach Plasmatod stets eine 
ausgiebige Hebung der Spreite, der Durchschnittswinkel betrug 40° 
(Tabelle 1). Die Ausgangslage wurde meist etwas überschritten, nur 
in den Fällen stärkster Senkung wurde diese Lage nicht mehr erreicht. 

Zur Kontrolle wurden Blätter in Tagstellung zwischen 9% und 
12 Uhr abgeschnitten und in das heiße Wasser getaucht. Es trat eine 
Hebung der Spreite ein, die meist um 20° schwankte (Tabelle 2). Bei 
besonders tiefer Spreitenlage wurde der Hebungswinkel größer (Tabelle 2, 
Kolonne 8 und 9), ebenso, als wir ein Blattpaar, das sich um 21% Uhr 
abendlich gesenkt hatte, dieser Behandlung unterzogen. Der Aus- 
gangswinkel hatte hier 50° betragen, und es trat beim Plasmatod eine 
Hebung um 45° ein. Aus diesen Versuchen geht hervor, daß die Ober- 
seite in Tagstellung nicht ganz entspannt ist, und daß abends die 
Unterseite sich völlig passiv verhält. Ein Vergleich von Tabelle 1 
und 2 läßt erkennen, daß die Hebung nach Plasmatod bei unbehan- 
delten Blättern am Tage nur etwa halb so hoch ist als bei den mit 
Paste behandelten. 


Tabelle 2. Hebung unbehandelter Blätter am Tage nach Plasmatod. 





winkel ‘ 140° | 145° {150° | 120° | 130° | 140° | 130° | 110° | 100° 


Plasmatod {+ 10° |+15° |+20° |+20° |+20° |+ 20° |+30° |+400 |+ 50° 

i - + | 150° | 160° | 170° | 140° | 150° | 160° | 160° | 150° | 150° 

Im Sommer 1946 arbeiteten wir dann mit Heteroauxinpasten 10%, 
10 und 10. Die Durchschnittswerte des Gesamtergebnisses bringt 
die folgende Tabelle 3. Wie man sieht, sinkt der Winkel bei 10- schon 


Tabelle 3. Heteroauxinpaste verschiedener Konzentration auf der Gelenkoberseite. 
Durchschnitiswinkel nach 5—7 Stunden. 





10 


Konzentration. . . . | 10-3 
Krümmungswinkel . . +15% 


—40° 





10-4 | 10-5 
—16° +50 
unter die Hälfte des früheren Wertes ab, bei 10-5 wird er im Durch- 
schnitt fast gleich Null und bei 10 treten positive Krümmungen 
auf. Die Winkel waren bei 10-4 noch recht gleichmäßig, bei 10-5 blieb 
eine Reaktion aus oder sie schwankte zwischen kleinen positiven und 
selteneren negativen Winkeln. Bei 10-* reagierten 12 von 16 Blättern 
deutlich positiv, zwei gar nicht, zwei schwach negativ. 

2. In einer zweiten Versuchsreihe betupften wir die Gelenkunter- 
seite mit der Paste 1: 1000, worauf eine Hebung der Lamina eintritt. 








Vers 
Heb 
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Wieder war schon nach 2—3 Stunden ein größerer Winkel erreicht, 
der sich im weiteren Verlauf des Versuches noch verstärkte. Im Durch- 
schnitt wurde ein Winkel von +30° erreicht (vgl. Tabelle4). Nach 


Tabelle 4. Heteroauxinpaste 1 : 1000 auf der Gelenkunterseite. 
Versuchszeit 5—7 Stunden. 





+35° 
+0° 


+25° 


+30° 
+00 


+ 30° 
+0° 


—10° 











Hebung am Versuchsende + 20° 
Senkung nach Plasmatod + 0° 





dem Plasmatod verhält sich das Gelenk in dieser Versuchsanordnung 
anders; ein bemerkenswerter Riickgang der Bewegung tritt nicht ein. 
Die Hebung erweist sich damit als ein fast irreversibler Vorgang. 

Die Erweiterung des Versuchs unter Verwendung geringerer Konzen- 
trationen ergab im Durchschnitt das in Tabelle 5 angeführte Ergebnis. 


Tabelle 5. Heteroauxinpaste verschiedener Konzentrationen auf der Gelenkunterseite. 
Durchschnittswinkel nach 5—7 Stunden. 





107 | 10-8 


10-* 
+0° | +0° 


+220 


10-5 
+20° 


10-* 
+ 18° 














Konzentration 10-3 
Kriimmungswinkel] + 30° 


Dazu ist folgendes zu bemerken. Zwischen 10-? und 10-* verlief die 
Reaktion sehr einheitlich positiv; gelegentlich ging die Bewegung nach 
2 Stunden um 10° zurück. Bei 10-7 war stets erst eine beträchtliche 
Hebung festzustellen (D = + 28°), der dann eine gegensinnige Bewegung 
folgte (D = — 32°), die etwa gleich groß war. Der Nullwert bei der 
Konzentration 10-* dagegen kam dadurch zustande, daß einige Pflanzen 
gar nicht, die anderen mit ganz kleinen Schwankungen reagierten. 


3. In einer dritten Versuchsreihe wurde der Wuchsstoff dem Gelenk 
allseitig in Form eines Pastenringes (zunächst wieder 1 : 1000) geboten. 
E3 kam stets zu einer Senkung, die beim Plasmatod bis nahezu auf 
die Ausgangsstellung zurückging (Tabelle 6). Diese Reversibilität war 
nach den früheren Versuchen zu erwarten, da ja eine Ausdehnung 
der Oberseite vorliegt. Die Tabelle enthält nur eine Auswahl aus 
diesem sehr oft wiederholten Versuch. Im Durchschnitt betrug die 
Senkung — 43°, die Hebung nach Plasmatod + 40°. 


Tabelle 6. Heteroauxin-Pastenring 1:1000. Versuchszeit 6 Stunden. 


| I 











Senkung am 

Versuchsende | —45° | — 50° | — 50° | —40° | — 30° | — 70° | —40° | — 25° | — 25° | — 50° | — 50° 
Hebung nach 

Plasmatod | +60°| + 40° | +50°| +60°| +30°| +60°| + 30° | +10°| +10°| +50°| +40° 
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Auch dieser Versuch mit antagonistischer Reizung des Gelenkes 
wurde im Sommer 1946 durch Verwendung geringerer Pastenkonzen- 
trationen ergänzt. Es sei dazu noch bemerkt, daß sich das Versuchs- 
ergebnis nicht ändert, wenn man an Stelle eines Pastenringes je einen 
Pastentupf auf der Ober- und Unterseite des Gelenkes anbringt. Daraus 
folgt, daß die Flanken am Ausfall der Reaktion unbeteiligt sind. Das 
Gesamtergebnis dieser Versuche bringt Tabelle7. Wie man sieht, er- 
folgte bald ein Umschlag zu positiver Reaktion, d.h. zur Hebung. 


Tabelle 7. Pastenring verschiedener Konzentration. Versuchszeit 6 Stunden. 





10% 
+ 11° 





Konzentration. . . . 10-3 10-4 10-5 
Krümmungswinkel . . —43° —3° + 20 


Die antagonistische Reizung führten wir auch in anderer Form 
durch. In einer größeren Versuchsreihe umgaben wir das Gelenk mit 
einem Wattebausch, der mit einer Heteroauxinlösung 10-* durchtränkt 
war. Andere Versuche wurden so angestellt, daß der abgeschnittene 
Sproß in ein Gefäß mit gleicher Lösung getaucht wurde. Dabei war 
die Schnittfläche vorher mit Gelatine verstopft worden, um ein inneres 
Eindringen der Lösung zu verhindern. Die Blätter wurden so eingetaucht, 
daß das Gelenk noch von der Lösung bedeckt, die Lamina aber frei 
war. Beide Versuchsanordnungen ergaben ein Bild, das sich von dem 
des Pastenringes 10-? in keiner Weise unterschied. Der Durchschnitts- 
winkel betrug —40°. Die Lösung hatte also eine bedeutend stärkere 
Wirkung als die Paste, was sich wohl einfach daraus erklärt, daß das 
Heteroauxin aus dieser schwerer eindringt als aus jener. 

4. Versuche mit Auxin. Um zu erfahren, ob Heteroauxin eine 
andere Wirkung auf das Gelenk ausübt als pflanzeneigenes Auxin, 
stellten wir folgenden Versuch an. Wir befestigten auf der Gelenk- 
oberseite 5—6 Avena-Koleoptilspitzen mit 1,5%igem Agar. Nach 2 Stun- 
den war bereits eine deutliche Senkung bemerkbar, die nach weiteren 
3 Stunden bis zu —50° reichte und im Durchschnitt —29° betrug. 
Nach Übertragung der Gelenke in das heiße Wasser ging die Krümmung 
meist ganz zurück, manchmal sogar etwas über die Ausgangslage 
hinaus. Aus dem Versuch geht klar hervor, daß sich die unter Ver- 
wendung von Heteroauxin beobachteten Erscheinungen auch unter 
dem Einfluß von Auxin einstellen. 

Besprechung der Versuchsergebnisse 1—3. 

Wir wollen nunmehr versuchen, aus dem Verhalten der Gelenkein den 
ersten 3 Versuchsreihen Schlüsse zu ziehen. Zunächst ist klar, daß 
sowohl die Ober- als auch die Unterseite auf Heteroauxin reagieren. Im 
Ausgangsversuch (Konzentration 10-?) antwortete jede Gelenkhälfte auf 
die Wuchsstoffzufuhr mit einer negativen Krümmung, wobei die Winkel 
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bei Behandlung der Oberseite etwas größer ausfielen. Das ist aber 
nicht der einzige Unterschied beider Seiten. Die Krümmung der Ober- 
seite erwies sich als reversibel, woraus ohne weiteres hervorgeht, daß 
es sich hier um eine reine Turgorschwankung handelt. Die durch die 
Hebung der Unterseite bewirkte Winkelveränderung ging dagegen beim 
Plasmatod nicht zurück. Das beruht aber keineswegs darauf, daß 
hier Membranwachstum vorliegt, vielmehr handelt es sich nur darum, 
daß die Expansion der Unterseite ganz anders zustande kommt, als 
die der Oberseite. Schon WeıpLicH (1930) hatte bei seinen plasmolyti- 
schen Studien erkannt, daß die Wände der Gelenkoberseite ausgiebig 
elastisch dehnbar sind, die der Unterseite hingegen so gut wie nicht. 
M. Brauner (1933) hat dann gezeigt, daß das Polstergewebe der Unter- 
seite typisch ‚‚harmonikaartig‘‘ gefaltet ist, während auf der Oberseite 
diese Struktur nur undeutlich erkannt werden kann. Es werden sich 
also die Polsterzellen der Unterseite bei Turgoranstieg nur entfalten, die 
der Oberseite aber elastisch verlängern. Bei plôtzlichem Turgorverlust 
liegt also wohl für die Oberseite, nicht aber auch für die Unterseite 
eine Ursache zu ausgiebiger Kontraktion vor. Die Oberseite erwies 
sich auch in der Tagstellung noch elastisch gespannt, leistet also dem 
Ausdehnungsbestreben der Unterseite dauernd Widerstand. Da bei 
der Verkürzung der Oberseite überdies deren Zellsaugkraft steigt, 
muß jedes Nachlassen der Unterseite zu einer Senkbewegung führen. 
Die histologisch bedingte völlig verschiedenartige Reaktion beider 
Seiten ist für den ganzen Mechanismus zweifellos von größter Bedeutung. 

Man möchte nun erwarten, daß bei antagonistischer Darbietung 
annähernd Kompensation der Effekte einträte. Dem ist aber nicht so, 
im Ringversuch fand bei der Konzentration 10-3 eine Senkung statt, 
deren Ausmaß so groß war, als ob die Unterseite gar nicht mitgewirkt 
hätte. Das ist um so überraschender, als wir hörten, daß auf der Ober- 
seite der elastische Widerstand der Membranen zu überwinden ist, 
wogegen die Entfaltung unterwärts einen viel geringeren Widerstand 
bedeuten müßte. Aus dem Verhalten ergibt sich zwingend der Schluß, 
daß bei der gewählten Konzentration die Ausdehnungsenergie der 
Oberseite die der Unterseite erheblich übertrifft. Das muß man auch 
aus einem anderen Grunde annehmen. Bei der Senkung müssen die 
oberen Zellwände gedehnt und die Zusammenfaltung der Unterseite 
bewirkt werden. Bei der Hebung hingegen wirkt die Ausdehnung 
der Unterseite mit dem Kontraktionsbestreben der oberseitigen Mem- 
branen zusammen. Dieser Unterschied bleibt auch dann bestehen, wenn 
man annimmt, daß beide Seiten an der Bewegung aktiv beteiligt sind. 

Sehr wichtig für die Deutung ist das Ergebnis der Versuche, die 
bei immer weiterer Verdünnung der Paste bis zur Reizschwelle führen 
mußten. Diese kann am ganzen Gelenk freilich nie absolut erfaßt 
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werden, da ja stets die Gegenwirkung der anderen Seite vorliegt. Bei 
der gewählten Versuchsanordnung liegt die Schwelle auf der Ober- 
seite bei 10-5, auf der Unterseite aber erst bei 1C-*. Daraus geht hervor, 
daß die Unterseite gegen Wuchsstoff weit empfindlicher ist, als die 
Oberseite. Das gilt zunächst für die Fälle der negativen Reaktion, 
also für die Schwellung. Wie erklären sich nun die Umschläge zur 
positiven Reaktion ? Die Umkehr beginnt auf der Oberseite b>i 10-5 
und könnte zwei Ursachen haben. Entweder veranlaßt stark verdünnter 
Wuchsstoff tatsächlich eine Kontraktion des Gewebes, oder es kommt 
die beobachtete Hebung dadurch zustande, daß der zur Unterseite 
fließende Teil des Heteroauxins in dieser Seite eine Hebetendenz aus- 
löst, die das Senkungsbestreben der Gegenseite überwindet. Die erste 
Möglichkeit scheidet, wie spätere Versuche an Gelenkhälften zeigen 
werden, aus. Für die zweite Deutung spricht auch der Ausfall der 
Versuche, in denen die Unterseite mit Konzentrationen 10-5—10-7 
behandelt wurde. Hierbei kam es oft erst zu einer Hebung und dann 
zu einer Senkung. Es reagierte also zuerst die behandelte Seite negativ, 
dann führte der auf die Oberseite eindringende Anteil zur Senkung. 

Aus den Versuchen ist schließlich noch zu entnehmen, daß die 
Oberseite bei abnehmender Konzentration eine deutliche Reaktions- 
abnahme zeigt, während die Unterseite dabei ziemlich gleichmäßig 
reagiert, um dann bei stärkster Verdünnung plötzlich abzufallen. 
Dabei ergibt sich bei 10-7 noch eine vorübergehende Reaktion. Dieses 
Verhalten dürfte sich auch aus der verschiedenen Mechanik erklären. 
Die Zellen sind leicht bis zu einem gewissen Maximum entfaltbar. 
Einer weiteren Vergrößerung bereitet dann die geringe Wandelastizität 
einen erheblichen Widerstand. Im Kompensationsversuch wird zwischen 
10-*—10-* das Gegeneinanderarbeiten der Seiten deutlich. Bei 10-4 
dominiert die Oberseite noch etwas, bei 10-5 und 10-* in steigendem 
Maße die Unterseite. Bei hohen Konzentrationen werden also auf der 
Oberseite Prozesse ausgelöst, die energischer verlaufen als die der 
Unterseite. Gehen wir mit der Konzentration herunter, so überwiegt 
schließlich die Unterseite zufolge ihrer größeren Empfindlichkeit. 

Versuche mit Gelenkhälften. 

Bei der bisher besprochenen Versuchsanordnung war es nicht mög- 
lich gewesen, die Wirkung der jeweils nicht behandelten Seite auszu- 
schließen. Das kann nur mit Hilfe von Resektionsversuchen geschehen. 
Daß gegen solche viel einzuwenden ist, mag hier nur erwähnt werden. 
Da aber halbierte Gelenke noch zur Ausführung von Schlafbewegungen 
befähigt sind, lohnte es doch, auch mit solchen zu arbeiten. 

Der Eingriff erfolgte in der Weise, daß je eine Polsterhälfte mit 
einem Rasiermesser bis zum Gefäßbündel entfernt wurde. Das so 
präparierte Blatt wurde dann abgeschnitten und erst in Wasser, dann 
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in eine Heteroauxinlösung getaucht. Da stärkere Konzentrationen giftig 
wirken, wurden nur solche zwischen 10-* und 10-$ angewendet. In 
Wasser trat stets eine sehr starke Reaktion in dem Sinne auf, daß die 
morphologische Außenseite konvex wurde. War die Unterseite erhalten 
geblieben, so resultierten ziemlich gleichmäßig Hebungswinkel von 
50—70°. Die Oberseite reagierte unregelmäßiger und im Durchschnitt 
stärker, da in Einzelfällen Winkel bis zu 130° auftraten. Der Durch- 
schnitt betrug unterseits 53°, oberseits 62°. Dieses Ergebnis war nach 
2—3 Stunden zu beobachten. Verblieben die Blätter länger in Wasser, 
so traten Winkeländerungen wenigstens in den nächsten Stunden so 
gut wie nicht mehr ein, es war also ein + stationärer Zustand erreicht 
worden. Die anschließend in Heteroauxinlösung getauchten Blätter 
verhielten sich ganz anders. Bei ihnen schritt die Reaktion fort und 
erreichte nach weiteren 3—4 Stunden in Heteroauxin 10-4 folgende 
durchschnittliche Zunahmen: Unterseite 46°, Oberseite 56°. Der Ge- 
samtwinkel betrug demnach im Durchschnitt bei der Unterseite 99°, 
für die Oberseite 118°. Es war deutlich zu beobachten, daß fast immer 
da, woin Wasser die Reaktion geringer ausgefallen war, die Krümmung 
in der Lösung ausgiebiger fortschritt, so daß die Endwinkel sich ein- 
ander anglichen. 

Die stärkere Reaktion der Oberseite ist nach dem, was über die 
elastische Dehnbarkeit der Membranen gesagt wurde, ohne weiteres 
zu verstehen. Aber auch auf dieser Seite war es schließlich zu einer 
Überdehnung der Zellwände gekommen, denn beim Plasmatod trat 
kein vollständiger Rückgang mehr ein, wenn auch manchmal Winkel 
von 80—110° gemessen wurden. Bemerkenswert war das Verhalten 
der Unterseite. In der Heteroauxinlösung traten Querrisse auf der 
Außenseite auf. Diese Tatsache ist wichtig, denn sie beweist neuerdings, 
daß die Zellwände dieser Seite tatsächlich unelastisch sind. Entsprechend 
trat auch beim Plasmatod meist nur ein geringer Rückgang der Bewegung 
ein. Versuche in der Lösung 10-5 verliefen ganz ähnlich wie die ge- 
schilderten, und auch bei 10% reagierten noch beide Seiten deutlich. 
Bei der Unterseite war das nicht überraschend, da auch die Pasten- 
versuche eine sehr tiefe Schwelle zeigten. Die Oberseite hatte aber 
dort bei 10-5 eine Umkehr der Bewegung gezeigt. Nunmehr wird 
klar, daß diese Umkehr nicht etwa darauf beruht, daß die Polster- 
zellen der Oberseite sich bei schwächeren Dosen kontrahieren. Das 
Verhalten kann nur so gedeutet werden, daß der zur Unterseite ab- 
fließende Wuchsstoff nunmehr diese Seite stärker reizt als die Gegen- 
seite, weshalb wir schon früher die Unterseite als die empfindlichere 
bezeichneten. Die Veränderungen, die zur Krümmung führen, werden 
also unten schon durch geringste Konzentrationen so weit gefördert, 
daß diese Seite über die Oberseite dominiert. Bei starken Konzen- 
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trationen fanden wir das umgekehrte Verhalten; in diesen überwindet 
das Ausdehnungsbestreben der Oberseite die untere Reaktion. 


B. Innere Wuchsstoffzufuhr. 

Gegen alle bisherigen Versuche muß eingewendet werden, daß sie 
unnatürlich sind: der Wuchsstoff wurde von außen geboten, während 
er natürlicherweise von innen zu den Polsterzellen gelangt. Um dies 
zu erreichen, boten sich zwei Wege, die beide beschritten wurden. 
In einer Versuchsreihe bestrichen wir den Medianus beiderseits mit 
einem Pastenstreifen, der von der Blattbasis bis etwa zur Blattmitte 
reichte. Es war anzunehmen, daß das Heteroauxin in die Gewebe 
eintreten und eine erhöhte Wuchsstoffzufuhr von der Spreite zum 
Gelenk resultieren würde. In anderen Versuchen schnitten wir die 
Pflanzen ab und tauchten sie mit den Stielen in eine Heteroauxin- 
lösung. Diese floß jetzt zwar in verkehrter Richtung zu, breitete sich 
aber wohl in natürlicher Weise im Gelenk aus. 

Bei den ersten Versuchen trat stets eine deutliche Hebung der 
Lamina ein, die bei Verwendung der Konzentration 10? nach 4 Stunden 
im Durchschnitt 30° betrug. Nach Plasmatod erfolgte keine Veränderung 
oder eine geringe Senkung (— 10°) (Tabelle 8). Verdünnten wir die 
Paste, so änderte sich das Verhalten bei 10-4 und 10-5 kaum, bei 10-* 
wurden die Winkel deutlich kleiner (D = 13,5%), einzelne Blätter 
reagierten nicht mehr. Die Lamina selbst erfuhr in diesen Versuchen 
verschieden gerichtete, oft sehr starke Krümmungen, die bis zur 
Einrollung führten. 


Tabelle 8. Heteroauxinpaste 1:1000 beiderseits des Medianus. 
Versuchszeit 5—7 Stunden. 











| | 
Hebung am | | 
Versuchsende | + 20° | + 109 | +609 | +400! + 500 | + 302 | +200 | + 200 | +309 | +200 
Senkung nach 
Plasmatod |+ 0°/+ 0°/—10°}+ 0°| + 0°| + 0°|—10° —10°| —10° + 0° 








Von den Versuchen, bei welchen die Wuchsstoffzufuhr von der 
Schnittfläche her erfolgte, wollen wir zuerst die Ergebnisse bei der 
Konzentration 10-7 schildern. Es resultierte einheitlich eine nach 
2 Stunden schon deutliche Hebung der Lamina, die nach 6 Stunden 
den Durchschnittswinkel von 20° erreichte. Bei 10-8 war dieser Winkel 
viel kleiner (+5°), bei vielen Blättern trat überhaupt keine Reaktion 
mehr ein; somit war die Reizschwelle etwa erreicht. Verwendeten 
wir stärkere Konzentrationen (10-°—10-*), so resultierte zwar schlieB- 
lich stets eine oft sehr ausgiebige Hebung, doch traten jetzt Schwan- 
kungen auf. Bei 10% folgte einer ersten Hebung eine meist viel schwä- 
chere Senkung, bei 10-5 gab es sowohl dieses Verhalten als auch eine 
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Anfangssenkung mit bald folgender viel stärkerer Hebung. Im ersten 
Fall betrug die durchschnittliche Hebung nach 6 Stunden +17,5°, 
im zweiten +20°. Die Konzentration 10-4 erwies sich bereits als deut- 
lich schädlich, die Lamina wurde schlaff und der Blattstiel krümmte 
sich hyponastisch. Die Gelenke selbst sind anscheinend weniger empfind- 
lich. Beläßt man nämlich die Pflanzen 24 Stunden lang in dieser Lösung, 
so strecken sie sich gerade, wobei Hebungswinkel bis zu 180° und mehr 
auftreten. 

Vergleichen wir die beiden Versuchsarten, so wird zunächst klar, 
daß das durch den Stiel (das Gefäßbündel) eindringende Heteroauxin 
viel stärker wirkt, als die außen auf den Medianus aufgetragene Paste. 
Das ist verständlich, da in diesem Falle nur ein Bruchteil des Hetero- 
auxins eindringt, im anderen aber nicht nur die gebotene Konzentration 
voll zur Wirkung kommt, sondern wohl auch durch die Transpiration 
noch eine Anreicherung stattfindet. Gemeinsames Ergebnis beider 
Versuchsreihen ist, daß von innen gebotener Wuchsstoff zu einer 
Hebung der Lamina, also zur Expansion der Gelenkunterseite führt. 
Da bei sehr geringen Konzentrationen die Reaktion gleichmäßig an- 
steigt, wird in diesen offenbar nur die Unterseite gereizt. Die Schwan- 
kungen bei den höheren Konzentrationen erklären sich wohl daraus, 
daß beide Seiten gereizt werden, so daß vorübergehend einmal die 
Oberseite, dann die Unterseite überwiegt, bis schließlich diese stets 
dominiert. 

In einigen Versuchen kombinierten wir die äußere und innere Wuchs- 
stoffzufuhr. Es geschah dies entweder in der Form, daß wir wie früher 
den Medianus beiderseits mit Paste bestrichen und zusätzlich auf das 
Gelenk den Pastenring auftrugen; in anderen Fällen tauchten wir 
abgeschnittene Blätter in Wuchsstofflösungen unter. Das Ergebnis der 
ersten Versuchsreihe war eine schwache Senkung der Lamina; sie betrug 
bei der Konzentration 10? im Durchschnitt —18°. Dieses Verhalten 
ist ohne weiteres verständlich : die bei alleiniger Verwendung des Pasten- 
ringes beobachtete starke Senkung wird durch die Hebetendenz, die 
wir beim Bestreichen des Medianus beobachteten, teilweise kompensiert. 
In der zweiten Versuchsreihe tauchten wir die Blätter erst völlig in 
Leitungswasser unter. In diesem kam es zu einer Senkung der Lamina, 
die durchschnittlich 25° erreichte. Diese Bewegung war nach 2 Stunden 
abgeschlossen. Daraus geht hervor, daß die Gelenke an der intakten 
Pflanze nicht vollkommen mit Wasser gesättigt waren, und zwar 
enthält die Oberseite nicht so viel Wasser, als sie entsprechend ihrer 
Zellsaugkraft aufnehmen kann. Wurden die Blätter anschließend in 
eine Heteroauxinlösung 10-4 getaucht, so schlug die Bewegung nach 
kurzer Zeit in eine Hebung um. In diesem Falle überwindet also die 
innere Einwirkung deutlich die äußere, was nach dem früher Aus- 
geführten auch zu erwarten war. 
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IV. Besprechung des Gesamtergebnisses. 

Es soll nunmehr untersucht werden, ob und in welcher Weise es 
möglich ist, sämtliche Versuchsergebnisse einheitlich zu deuten. 

Eine Auswertung der ersten drei Versuchsreihen wurde schon früher 
vorgenommen. Als wichtigstes hatten sich folgende Tatsachen ergeben. 
Das Polstergewebe reagiert auf äußere Wuchsstoffzufuhr mit Variations- 
bewegungen. Somit beeinflußt der Wuchsstoff die osmotischen Verhält- 
nisse der Polsterzellen. Kann jede Gelenkhälfte frei für sich reagieren, 
so kommt es stets zu negativen Krümmungen. Befinden sich die Gelenk- 
hälften im natürlichen Zusammenhang und wird dabei der Wuchsstoff 
antagonistisch geboten, so dominiert bei stärkeren Konzentrationen 
die Oberseite, bei schwächeren die Unterseite. Aus allen Versuchen 
geht hervor, daß die Unterseite gegenüber Wuchsstoff eine viel höhere 
Empfindlichkeit besitzt. Von großer Bedeutung für das Verständnis 
der Bewegungen ist die Tatsache, daß die Zellen der Oberseite sich 
bei erhöhter Wasseraufnahme durch ausgiebige Dehnung ihrer elasti- 
schen Wände vergrößern, während die der Unterseite unelastisch sind, 
so daß ihr Anschwellen nur durch Entfaltung ihrer blasebalgartig an- 
geordneten Zellen zustande kommt. Der anatomische Bau und die 
Elastizitätsverhältnisse des Gelenkes entsprechen somit weitgehend 
denen anderer Bewegungsmechanismen, bei welchen stets eine entfalt- 
bare Druckseite mit einer elastischen Zugseite zusammenwirkt. Ein 
wesentlicher Unterschied gegenüber den Explosionsmechanismen liegt 
allerdings darin, daß deren Bewegung irreversibel ist, was damit zu- 
sammenhängt, daß die Zugseite nicht aktiv durch Innendruck ihrer 
Zellen, sondern passiv durch das Ausdehnungsbestreben des Schwell- 
gewebes gespannt ist. Immerhin bleibt die Tatsache, daß die Gelenke 
unterseits ein typisches Schwellgewebe besitzen, was vermuten läßt, 
daß sie der aktivere Teil bei der Schlafbewegung ist, wie, freilich aus 
anderen Gründen, auch MosEBACH angenommen hat. Der anatomische 
Bau legt folgende Deutung nahe. Sowie — aus noch zu besprechenden 
Ursachen — ein erhöhter Wassereintritt in die Zellen der Gelenkunter- 
seite erfolgt, werden deren Zellwände entfaltet. Diese Entfaltung er- 
fordert keinen großen Energieaufwand; es kommt nämlich zunächst 
nicht zu einer fortschreitenden Erhöhung des Wanddruckes im Sinne 
der REnnerschen Gleichung, vielmehr ist erst nur der Außendruck, 
nämlich der Widerstand der Oberseite zu überwinden. Dabei ist aber, 
wie schon früher erwähnt wurde, zu bedenken, daß das Kontraktions- 
bestreben der gespannten oberseitigen Zellwände im gleichen Richtungs- 
sinne wirkt. Erst wenn die Entfaltung der Unterseite abgeschlossen 
ist, kommt es plötzlich zu einem hohen Membranwiderstand auf dieser 
Seite; dieser Widerstand dürfte die Hebebewegung begrenzen. Im 
Verlaufe der Hebung werden die Zellen der Oberseite weitgehend ent- 
spannt, wobei, wie durch MosEBACHs Untersuchungen erwiesen ist, 
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der osmotische Inhaltswert selbstregulatorisch stets auf gleicher Höhe 
bleibt. Die Entspannung der Membranen führt notwendigerweise zu 
einem starken Anstieg der Zellsaugkraft. Somit muB, sobald der Faktor, 
der das Einströmen des Wassers in die untere Polsterhälfte bewirkte, 
fortfällt, eine Absättigung der Oberseite unter starker Vergrößerung 
der Zellen eintreten, und sich somit die Lamina senken. Wieder wird 
selbstregulatorisch verhindert, daß bei der Verkleinerung der unter- 
seitigen Zellen der osmotische Wert ansteigt. Daß die Oberseite tat- 
sächlich die Unterseite zurückdrängen kann, geht besonders deutlich 
aus den Versuchen hervor, in welchen Blätter in Tagesstellung sich 
erheblich senken, sobald sie eingetaucht, d.h. maximal mit Wasser 
versorgt werden. Offenbar strömt in dieser Stellung das verfügbare 
Wasser vorwiegend zur Unterseite, und nur wenn solches überschüssig 
vorhanden ist, kann sich auch die Oberseite weiter absättigen. 

Die Versuche, bei denen der Wuchsstoff in verschiedener Weise 
durch das Gefäßbündel geboten wurde, zeigten übereinstimmend stets 
eine Hebung des Gelenkes. Da diese Versuchsanordnung der natür- 
lichen Art des Wuchsstoffzuflusses zum Gelenk entspricht, kann ge- 
folgert werden, daß in der unbehandelten Pflanze allein oder bevorzugt 
die Gelenkunterseite reagiert. Dazu muß noch bemerkt werden, daß 
die Wuchsstoffkonzentration im unbehandelten Blatt zweifellos eine 
sehr niedrige ist, somit nur unsere Versuche mit stärkst verdünnten 
Wuchsstofflösungen den natürlichen Verhältnissen entsprechen. Aus 
den Versuchen mit innerer Wuchsstoffzufuhr kann also für das natür- 
liche Verhalten geschlossen werden, daß schon der Zufluß äußerst 
geringer Wuchsstoffmengen aus der Lamina zum Gelenk eine Hebung 
der Spreite bewirken muß. 

Aus unseren Versuchen lassen sich nunmehr einige Schlüsse für 
das Verhalten der Gelenke bei tropistischer Reizung ziehen. Auch 
diese Bewegungen sind anfänglich reversible Turgorschwankungen, erst 
später kommt es zu einer Fixierung durch Wachstum. Es ist anzu- 
nehmen, daß es in den Gelenken, wie auch sonst bei tropistischen 
Bewegungen, unter dem Einfluß eines Außenfaktors (Licht, Schwer- 
kraft) zu einer üngleichen Wuchsstoffverteilung an den gegenüber- 
liegenden Seiten kommt. So könnte beim Phototropismus der an der 
Schattenseite reichlicher auftretende Wuchsstoff hier jene Schwellung 
bewirken, die zur phototropen Einstellung erforderlich ist. Ähnliches 
gilt für den Einfluß der Schwerkraft. Hier ergibt sich allerdings die 
Schwierigkeit, daß wir über die Wuchsstoffverteilung in transversal- 
geotropen Organen — und als solches muß die Lamina in Tagstellung 
aufgefaßt werden — noch sehr wenig wissen. Es ist indessen anzu- 
nehmen, daß auch in solchen Organen ein Lagewechsel zu einer Wuchs- 
stoffansammlung auf der physikalischen Unterseite führt. 
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Auch die nyktinastische Bewegung könnte durch unsere Versuche 
eine Erklärung finden. Wenn der Wuchsstoffzufluß aus der Lamina 
zum Gelenk rhythmisch erfolgt, so müßte in der Zeit, in welcher das 
Gelenk überschwellige Wuchsstoffmengen enthält, eine Hebung der 
Spreite eintreten. Die spätere Senkung würde zu dem. Zeitpunkt er- 
folgen, in dem der Zufluß unterschwellig wird oder aufhört. Wie schon 
früher ausgeführt wurde, müßte es im ersten Fall zur Entfaltung der 
unterseitigen Zellwände kommen und es würden durch den bevorzugten 
Wassereintritt auf der Unterseite die Zellen der Oberseite mehr und 
mehr entspannt. Die Rückkehr der Bewegung, also die Senkung, 
käme dadurch zustande, daß die oberseitigen Zellen ihre hohe Saug- 
kraft absättigen, sobald das bevorzugte Einströmen des Wassers aus 
der Unterseite aufhört. Für den Fortgang beider Bewegungen ist die 
Tatsache sehr wichtig, daß der osmotische Wert des Zellinhaltes selbst- 
regulatorisch auf gleicher Höhe bleibt. Das hat einerseits den Vorteil, 
daß der Saugwert der Zellen bei ihrer Vergrößerung nicht abnimmt, 
wodurch der Fortgang der Bewegung ermöglicht wird; bei der Ver- 
kleinerung der Zellen müßte andererseits ohne Selbstregulation die 
Inhaltssaugkraft laufend ansteigen, was naturgemäß einen zunehmenden 
Widerstand bedeuten würde. 


V. Der Einfluß des Heteroauxins auf die Wasserpermeabilität 

des Protoplasmas. 

Nachdem der Nachweis erbracht war, daß Wuchsstoffe die Polster- 
zellen zum Schwellen, also zur Wasseraufnahme bringen, war die Frage 
zu beantworten, auf Grund welcher Veränderungen das möglich ist. 
Wie schon in der Einleitung ausgeführt wurde, kommen für das An- 
und Abschwellen der Gelenkhälften folgende beide Möglichkeiten in 
Frage. Entweder wechseln die Mengen der osmotischen Inhaltsstoffe 
antagonistisch im Tagesrhythmus; dann würden entsprechende Wasser- 
mengen eingesogen oder abgegeben, und die durch MosEBACH erwiesene 
Konstanz der Inhaltssaugkräfte fände durch die Vergrößerung oder 
Verkleinerung der Zellen eine einfache Erklärung. Oder es wechselt 
die Permeabilität der Polsterzellen, so daß Wasser bald leichter, bald 
schwerer in die Zellen eintritt (BÜNNING), oder daß Zellsaft austritt 
(MoseBacH). Die Konstanz der Inhaltssaugkräfte müßte dann das 
Ergebnis einer autonomen Osmoregulation sein. Wichtig ist, daß dieser 
von Binnine und MosEBACH postulierte Vorgang von RuGE (1934) 
für sich streckende Zellen nachgewiesen wurde. Der von uns beob- 
achtete Wuchsstoffeinfluß auf die Bewegung läßt allerdings noch an 
eine dritte Möglichkeit denken nämlich an eine Änderung der Membran- 
qualitäten. Es müßte sich dann aber um Zu- und Abnahme der Wand- 
elastizität handeln. Nach Heyns (1940) ausführlichen Studien haben 
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aber Wuchsstoffe auf diese primär keinen Einfluß; erst die plastischen 
Veränderungen der Membran sind es, die sekundär auch die Elastizität 
beeinflussen. So wird man auch nicht annehmen wollen, daß die wuchs- 
stoffbedingten Gelenkbewegungen auf Elastizitätsveränderungen der 
Membranen beruhen. Für die Unterseite liegt ein direkter Beweis 
darin, daß die Unterhälften bei der Schwellung in Heteroauxinlösung 
einreiBen. 

Es galt somit die Frage zu entscheiden, ob in unserem Falle der 
Wuchsstoff eine Neubildung osmotischer Substanzen bewirkt, oder aber 
die Plasmapermeabilität beeinflußt. Das erste wäre insofern möglich, 
als Heteroauxin nachweislich Stärke hydrolysiert. MosEBAacH hat 
freilich behauptet, daß Zucker nicht die Ursache der Schwankungen 
sein können, da die Inhaltssaugkraft hauptsächlich durch Elektrolyte 
bewirkt wird. Indessen bleibt fraglich, ob MosEBAcH wirklich den 
ganzen Zucker extrahierte, da dieser durch einfaches Kochen niemals 
quantitativ erfaßbar ist. Auch könnten schon geringe Zuckerschwan- 
kungen den Ausschlag geben. Indessen ist zu bedenken, daß als Zucker- 
quelle im Gelenk nur die Stärkescheide anzusehen ist, und wenn man 
sich daran erinnert, daß ein Wuchsstoffpastenanstrich das Gelenk in 
kurzer Zeit zur Schwellung bringt, wird man eher annehmen wollen, 
daß die betroffenen Zellen unmittelbar reagieren, als daß primär viel 
weiter innen eine Stärkehydrolyse erfolgt, deren Produkte erst nach 
außen wandern müßten, um hier wirksam zu sein. Somit war zu prüfen, 
ob Heteroauxin die Wasserpermeabilität des Plasmas beeinflußt. Einige 
erste Versuche zur Klärung dieser Frage sollen im Folgenden beschrieben 
werden. 

Wir bedienten uns für diese Untersuchung der plasmolytischen 
Methode. Die zu prüfenden Gewebe wurden erst in einer hypertoni- 
schen Lösung deutlich plasmolysiert und darauf in ein hypotonisches 
Medium überführt, um Deplasmolyse herbeizuführen. Dabei mußte 
sich ergeben, ob Heteroauxinzusatz zu einer schnelleren Wasseraufnahme 
führt. Da sich Gewebeschnitte aus Blattgelenken für diese Unter- 
suchung sehr schlecht eignen, wurde mit bewährten Objekten, nämlich 
mit Epidermiszellen der Blattunterseite von Rhoeo discolor und der 
oberen Epidermis von Zwiebelschuppen gearbeitet. 


1. Untersuchungen an Rhoeo discolor. 


Als Plasmolytikum verwendeten wir eine 0,5 molare Harnstoff- 
lésung, fiir die Deplasmolyse kam eine molare Konzentration von 
0,33 zur Anwendung. Beide Lösungen wurden in zwei verschiedenen 
Ausfertigungen hergestellt: : Die eine (Kontrolle) enthielt nur das Lösungs- 
wasser, die andere dazu noch etwas Heteroauxin. Der Sprung zwischen 
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Plasmolytikum und Deplasmolytikum durfte nicht zu groB gewählt 
werden, da ein plôtzliches Eindringen des Wassers eine Messung der 
Eintrittsgeschwindigkeiten unmôglich macht. Umgekehrt durfte der 
Wassereintritt nicht zu lange Zeit in Anspruch nehmen, da sich sonst 
die Bilder einander angleichen. Ein Heteroauxinzusatz 10% erwies 
sich noch als schädlich. Es trat zwar vorübergehend Plasmolyse ein, 
doch löste sich das Plasma bald auf und der Zellsaft floB aus. Wir 
verwendeten daher die Konzentration 10%. Unter den gewählten 
Bedingungen erzielten wir erst eine klare Konvexplasmolyse und dann 
eine Deplasmolyse, die leicht zeitlich kontrolliert werden konnte. 

Für die Versuche trugen wir die untere Epidermis von Rhoeo mit dem 
Rasiermesser ab und wässerten diese Schnitte vor der plasmolytischen Be- 
handlung 1—2 Stunden lang. Nach HörLer (1930) begünstigt eine solche 
Wässerung die Abrundung der Protoplasten erheblich. Die Schnitte 
wurden dann in die beiden Plasmolytika überführt (a = Kontrolle: 
Harnstoff + Wasser, b = Versuch: Harnstoff + Wasser mit Hetero- 
auxinzusatz) und waren nach 30—45 Min. ausgiebig und gleichmäßig 
plasmolysiert. Wir zeichneten dann einen charakteristischen, leicht 
auffindbaren Zellkomplex aus dem jeweiligen Präparat heraus, ersetzten 
die Lösungen durch die entsprechenden Deplasmolytika und beob- 
. achteten nun fortlaufend die eintretenden Veränderungen. Es konnte 
festgestellt werden, daß sich die Protoplasten in Lösung b (0,33 g Mol 
Harnstoff + Heteroauxin 10-4) bedeutend rascher auszudehnen be- 
gannen als in Lösung a (dieselbe Lösung ohne Heteroauxin). Das 
Wasser drang also bei Heteroauxinzusatz erheblich rascher in die Proto- 
plasten ein. Während sich nach einer 20 Min. langen Einwirkung die 
Schnitte in a noch kaum verändert hatten, war in der Lösung b bereits 
nahezu Grenzplasmolyse eingetreten. Die folgende Tabelle enthält das 
Gesamtergebnis. 


Tabelle 9. Rhoeo discolor. Epidermiszellen in Harnstofflösung. 




















Plasmolyse 0,5 Mol Deplasmolyse 0,33 Mol 
Ai - Reaktion 4, Reaktion 
a Wasser. . . | 30—45 | starke Konvex- 20 | schwache Ausdehnung 
plasmolyse 50 | stärkere Ausdehnung 
b H.A.-Lösung 30—45 | starke Konvex- 20 | starke Ausdehnung 
10-4 plasmolyse 50 Grenzplasmolyse 


2. Untersuchungen an Allium Cepa. 


Die konkave Oberseite der Zwiebelschuppen ist mit einer matten 
Epidermis bedeckt, deren Zellen sich zu Plasmolyseversuchen besonders 
_ eignen (vgl. STRUGGER 1935). Die abgezogenen Epidermisstücke wurden 
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24 Stunden mit m/40 KCI vorbehandelt, um eine reine Konvexplasmolyse 
zu erzielen. Für den Versuch wurden die gleichen Lösungen wie früher, 
wieder teils mit, teils ohne Heteroauxin verwendet. 

Das Ergebnis entsprach durchaus dem bei Rhoeo beobachteten. 
Nach 45—50 Min. waren alle Zellen gleichmäßig plasmolysiert. Wurden 
sie dann in das Deplasmolytikum überführt, so begannen sich die Proto- 
plasten bei Heteroauxinzusatz wieder mit viel größerer Geschwindigkeit 
auszudehnen. Indessen übt eine Heteroauxinlösung 10-4 auf diese 
Zellen noch einen schädigenden Einfluß aus; das Plasma beginnt bald 
an den sich vergrößernden Polen aufzuquellen, es bilden sich förmliche 
Kappen heraus, die den intakten Tonoplasten aufsitzen und die all- 
mählich an der freien Seite ausfransen. Wir verwendeten daher für 
diese Versuche auch Heteroauxinlösungen 10-5 und 5 - 10-5, bei welchen 
die geschilderten Erscheinungen nicht auftraten. Auch bei diesen 
Konzentrationen wurde die Grenzplasmolyse in viel kürzerer Zeit 
erreicht, als bei Zellen, die sich in den heteroauxinfreien Lösungen 
befanden. 

Aus den Versuchen folgt, daß Heteroauxin tatsächlich die Perme- 
abilität des Plasmas erhöht. Dabei handelt es sich offenbar nur um 
die Wasserpermeabilität, da der grenzplasmolytische Wert sich nach 
Heteroauxinbehandlung in unseren Versuchen nicht veränderte. Zu 
einer ganz sicheren Entscheidung über diese Frage reichen die an- 
gestellten Versuche indessen kaum aus. 


VI. Die tagesperiodische Wuchsstoffababge der Laubblätter. 

Wir haben früher auf die Möglichkeit hingewiesen, daß die nyktinasti- 
sche Bewegung auf Grund einer dem Tagesrhythmus entsprechenden 
Wuchsstoffabgabe der Spreite an die Gelenke erfolgen könnte. Diese 
Hypothese läßt sich experimentell prüfen, indem man versucht, während 
der verschiedensten Tageszeiten die Konzentration des aus der Spreite 
zum Gelenk fließenden Wuchsstoffes zu bestimmen. Wir versuchten 
dieses durch Diffusionsversuche zu erreichen. Zu diesem Zweck schnitten 
wir die Spreiten kurz unterhalb des Gelenkes ab, betupften die Wund- 
fläche erst mit einem Wattebausch und brachten das Blatt in eine 
mit feuchtem Fließpapier ausgelegte PETRI-Schale. Auf die Schnitt- 
fläche wurde ein dieser gleich großes Plättchen von 1,5% Agar gebracht, 
in das der Wuchsstoff diffundieren mußte. Nach 3stündiger Diffusions- 
dauer wurde der Agar auf Avena-Koleoptilen (Siegeshafer) getestet. 
Die Koleoptilen waren im Dunkelhaus bei konstanter Temperatur von 
21° und bei 80% Luftfeuchtigkeit herangezogen worden. Um den Eigen- 
gehalt der Testpflanze an Auxin möglichst zu verringern, und so ein 
empfindliches Testmaterial zu schaffen, arbeiteten wir mit isolierten 
Koleoptilen (vgl. v. GUTTENBERG und BüchseL 1943). Diese wurden 

18* 
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bei einer Länge von 25 mm vom Korn abgeschnitten und auf kurze 
Nadeln gesteckt, die in Paraffin eingegossen waren. Als Behältnisse 
für dieses dienten Reagenzgläser, worin der Paraffinpfropfen so an- 
gebracht war, daß auf ihn etwas Knopsche Nährlösung gegossen werden 
konnte, in die die Koleoptilen mit ihrer Basis eintauchten. Die erste 
Dekapitation erfolgte beim Eintauchen, die zweite 4—6 Stunden später, 
worauf der Agar angesetzt wurde. Nach 2 Stunden trat im Dunkeln 
die erste Krümmung ein, die sich dann fortlaufend verstärkte und 
nach 8—12 Stunden ihr Maximum erreichte. 

Wie die folgende Tabelle zeigt, konnten tatsächlich zu den verschie- 
denen Tageszeiten sehr verschiedene Durchschnittswinkel erzielt werden. 
Die größte Wuchsstoffabgabe erfolgte in den frühesten Morgenstunden, 
also in der Zeit der stärksten Blatthebung. Im weiteren Verlauf des 
Tages nehmen die Winkel ab und erreichen schließlich ihre geringsten 
Werte um Mitternacht. Es scheint also tatsächlich ein Zusammenhang 
zwischen der Wuchsstoffabgabe der Lamina und der Bewegung der 
Gelenke zu bestehen, und zwar in einem Sinne, der mit der von uns 
aufgestellten Hypothese übereinstimmt. Leider machten die Kriegs- 
ereignisse eine Fortführung dieser Versuche unmöglich. So ist ihre 
Anzahl zu gering geblieben, um sichere Schlüsse zu gestatten. Ins- 
besonders müßten noch Beobachtungen zwischen 24 und 5 Uhr gemacht 
werden, da in dieser Zeit sich der Anfang der Hebung vollzieht. Einige 
Versuche mit Laubblättern von Nicotiana, Impatiens und Solanum 
ließen vorläufig keine klare Regelmäßigkeit erkennen. Wir möchten 


Tabelle 10. Wuchsstoffabgabe der Lamina von Phaseolus coccineus 
zu verschiedenen Tageszeiten. 











Zeit 
5—7 Uhr |10—12 Uhr|16—17 Uhr|18—20 Uhr|23—24 Uhr 
14° 7,59 9° 5° 0° 
11° 12° 8° 10° 6° 
Durch- 21° Lu 13° 18° 
schnitts- 27° 17° 17° 
winkel 26° 12° 
23,5° 15° 
15,5° 

















an dieser Stelle aber noch bemerken, daß Wuchsstoffpastenversuche 
am Blattstiel von Coleus zu dem Ergebnis führten, daB die dabei ein- 
tretenden Kriimmungen anfänglich auch bei Plasmatod reversibel sind. 
Somit muB der erste Vorgang hier auch eine Veränderung der Wasser- 
permeabilität der Protoplasten sein. 

Aus diesen Versuchen geht ferner hervor, daB der Wuchsstoff- 
gehalt der Lamina jene geringen Konzentrationen aufweist, die auch 
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sonst in Pflanzenteilen gefunden werden. Wir dürfen daraus schlieBen, 
daB nur die bei sehr weitgehender Verdünnung des Heteroauxins er- 
zielten Ergebnisse zur Erklärung des natürlichen Verhaltens der Gelenke 
herangezogen werden dürfen. 


VII. Schlußbetrachtungen. 

Bei der Durchführung dieser Arbeit gingen wir von folgenden 
Überlegungen aus. Die Mehrzahl der Laubblätter reagiert tropistisch 
und nastisch durch Wachstumsbewegungen, die sich teils im ganzen 
Blattstiel, teils in bestimmten Gelenken vollziehen. Die verschiedene 
Wachstumsgeschwindigkeit antagonistischer Seiten ist dabei das Ergeb- 
nis einer verschiedenen Wuchsstoffkonzentration. Wenn dies auch nur 
für wenige Fälle direkt nachgewiesen ist, so wird man doch an der 
allgemeinen Gültigkeit dieser Regel nicht zweifeln wollen. Dann müssen 
aber auch die nyktinastischen Bewegungen dieser Blätter irgendwie 
mit dem Wuchsstoffhaushalt zusammenhängen. Es ergeben sich dabei 
verschiedene Möglichkeiten, von welchen folgende genannt seien. Ent- 
weder erhalten Dorsal- und Ventralseite des Blattstieles von der Spreite 
her abwechselnd Wuchsstoff, oder es wechselt die Wuchsstoffempfind- 
lichkeit beider Seiten tagesrhythmisch. Beides ist wenig wahrschein- 
lich. Es gibt aber noch die Möglichkeit, daß eine Seite dauernd gegen 
Wuchsstoff empfindlicher ist, als die andere; dann würde, sobald aus 
der Spreite reichlicher Auxin ausfließt, diese Seite bevorzugt wachsen, 
und die spätere Reaktion der Gegenseite wäre eine Ausgleichsbewegung, 
die in dem Momente einsetzt, in dem der Wuchsstoffzustrom aufhört 
oder stark absinkt. Daß die Auxinproduktion rhythmisch am Lichte 
erfolgt, wissen wir, es ist danach anzunehmen, daß auch die Ableitung 
einem Rhythmus folgt. Leider sind wir über die Wuchsstoffverteilung 
in den dorsiventralen Blattstielen noch sehr wenig unterrichtet. Auf 
Grund zahlreicher, in unserem Institute ausgeführter Arbeiten über 
die Epinastie von Laubblättern halten wir indessen folgendes für ge- 
sichert: Die jeweilige Lage des Blattes resultiert aus einer autonomen 
Epinastie und induzierten Tendenzen, von welchen vor allem die durch 
Schwerkraft und Licht bedingten wichtig sind. Fehlt jeder Richtungs- 
faktor (so am Klinostaten im Dunklen), oder ist die Reizperzeption 
durch Narkose ausgeschaltet, so erfolgt eine rein epinastische Bewegung. 
Richtungsfaktoren bewirken tropistische oder nastische Bewegungen, 
welche die Epinastie überwinden oder wenigstens kompensieren. Dabei 
wird normalerweise die Unterseite in ihrem Wachstum gefördert. Für 
die Wuchsstoffverteilung folgt daraus, daß autonom die Dorsalseite 
mit Auxin bevorzugt oder ausschließlich versorgt wird. Licht und 
Schwerkraft können Wuchsstoff zur Unterseite dirigieren, worauf eine 
Hebung der Spreite eintritt. So könnte auch die Schlafbewegung 
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dadurch zustande kommen, daß die geotrope Empfindlichkeit des 
Blattes (bzw. des Blattstieles oder seiner Gelenke) tagesrhythmisch 
schwankt. Es gibt aber keinerlei Anhaltspunkte, die eine solche An- 
nahme rechtfertigen würden. Dagegen halten wir folgendes durchaus 
für möglich: Der Abfluß des Wuchsstoffes aus der Spreite erfolgt 
tagesrhythmisch. Auf die erhöhte Zufuhr des Stoffes reagiert allein 
oder bevorzugt die Unterseite des Blattstieles, sei es, daß sie gegen- 
über Auxin empfindlicher ist, sei es, weil die Schwerkraft den Wuchs- 
stoffstrom nach unten lenkt. Tatsächlich hört ja am Klinostaten die 
Schlafbewegung auf, ebenso im Dunklen, sobald der Wuchsstoffgehalt 
erschöpft ist. 

Diese Erwägungen wären vielleicht einfacher an einem Objekt zu 
prüfen gewesen, dessen Laubblätter, wie oben angenommen, durch 
Wachstumsverschiebung reagieren. Wenn wir trotzdem erst Versuche 
mit den Variationsgelenken von Phaseolus durchführten, so geschah 
es deshalb, weil nicht anzunehmen ist, daß die Schlafbewegung in 
beiderlei Fällen eine verschiedene auslösende Ursache hat, vielmehr 
nur die Mechanik eine verschiedene ist. Darum mußte erst geprüft 
werden, ob Wuchsstoffe überhaupt auf solche Turgormechanismen ein- 
wirken und zwar in einem Sinne, der für die Hypothese verwendbar ist. 

Wir möchten ausdrücklich bemerken, daß wir nur einen Teil der 
in unserer Arbeit mitgeteilten Ergebnisse als gesicherte Tatsachen 
betrachten. Dazu gehört vor allem der Nachweis, daß die Blattgelenke 
von Phaseolus auf Heteroauxin und Auxin mit Turgorbewegungen 
reagieren, und zwar im Sinne einer Schwellung, so daß bei einseitiger 
Außenzufuhr eine negative Krümmung erfolgt. Der zur Schwellung 
erforderliche erhöhte Wassereintritt erklärt sich aus einer durch Hetero- 
auxin bedingten Erhöhung der Wasserpermeabilität. Bei antagonisti- 
scher Darbietung des Stoffes von außen her dominiert in stärkeren 
Konzentrationen die Oberseite, in schwächeren die Unterseite. Wird 
der Wuchsstoff aber von innen zugeführt, so erfolgt stets eine Schwellung 
der Unterseite, also eine Hebung der Spreite. Für das natürliche Ver- 
halten ist besonders wichtig, daß diese Hebung auch im Bereiche jener 
Konzentrationen auftritt, die das Blatt selbst produziert. Ober- und 
Unterseite des Gelenkes reagieren infolge verschiedenen histologischen 
Baues bei der Schwellung ganz verschieden. Die Zellen der Gelenk- 
oberseite haben sehr elastische Wände und werden daher bei Wasser- 
eintritt unter steigendem Widerstand gedehnt. Die Zellen der Unter- 
seite sind unelastisch, aber blasebalgartig gefalte*. Ihre Entfaltung 
erfordert wenig Energie doch tritt am Ende dieses Vorganges plötzlich 
ein hoher Widerstand auf, der den Fortgang der Bewegung sperrt. 

Die geschilderten Tatsachen machen es wahrscheinlich, daß zwischen 
Wuchsstoffableitung und Schlafbewegung Zusammenhänge bestehen. Für 
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Phaseolus könnte man folgende Hypothese aufstellen: Da die Produk- 
tion des Wuchsstoffes in der Spreite tagesrhythmisch erfolgt, ist anzu- 
nehmen, daß auch der Abfluß in einem solchen Rhythmus vor sich geht. 
Auf die erhöhte Wuchsstoffzufuhr antwortet das Gelenk mit einer Hebung 
der Spreite. Als Ursachen für diese einseitige Reaktion kommen in 
Frage: höhere Empfindlichkeit der Gelenkunterseite, einseitige Zufuhr 
unter dem Einfluß der Schwerkraft und geringerer Widerstand gegen 
das Anschwellen infolge des histologischen Baues (Entfaltung). Auch 
die von MosEeBACH festgestellte höhere Inhaltssaugkraft der Unter- 
seite könnte von Bedeutung sein. Sobald der Zustrom des Auxins 
aufhört, sinkt die Wasserpermeabilität der Unterseite wieder ab, und 
es fällt damit hier die Ursache des erhöhten Wassereintrittes fort. 
Nunmehr kann sich die Oberseite absättigen, deren elastische Zellen 
bei der Hebung weitgehend entspannt wurden, wobei ihre Saugkraft 
laufend anstieg. Der zunehmende Außendruck preßt dabei aus der 
Unterseite Wasser wieder aus und faltet deren Zellen. Am einfachsten 
wäre es dann anzunehmen, daß das Wasser abwechselnd von der einen 
Polsterhälfte zur andern strömt. Eine autonome Osmoregulation ver- 
hindert die Abnahme der Inhaltssaugkraft bei der Exparsion und 
ihre Zunahme bei der Kontraktion der Zellen. 

Voraussetzung für die Richtigkeit der Hypothese wäre der ein- 
deutige Nachweis, daß der Wuchsstoffabfluß zeitlich mit der Blatt- 
hebung übereinstimmt. Änderungen der Wasserpermeabilität hat, wie 
schon eingangs bemerkt wurde, auch Bünxıne für die Erklärung der 
Schlafbewegung angenommen. Er hält sie indessen für p,,-bedingt: 
die stationäre p,-Differenz beider Seiten steigt und sinkt je nach dem 
Ausmaß der Atmungskohlensäure; auf diese Weise erhalten die anta- 
gonistischen Hälften zu verschiedenen Zeiten ihr Optimum der Wasser- 
permeabilität. Die von Bünnıne beobachteten p,-Schwankungen 
könnten auch für unsere Hypothese von Bedeutung sein, da das Auxin 
ein Pp-Optimum für seine Wirkung besitzt. 

MosEBAcH glaubt, die Wirkung des Heteroauxins in den Versuchen 
PORTHEIMs auf den Säurecharakter dieses Stoffes zurückführen zu 
können, was bei den hohen Konzentrationen PORTHEIMs denkbar 
wäre. Da wir aber auch mit sehr schwachen Konzentrationen und mit 
wenigen Avena-Spitzen Erfolge erzielten, muß es sich in unseren Ver- 
suchen um eine spezifische Wuchsstoffwirkung handeln. 

Es war ursprünglich unsere Absicht, die Arbeit erst zu veröffent- 
lichen, bis wir weiteres Material für die hier vorgetragene Hypothese 
hätten vorbringen können. Dazu waren Klinostaten- und Invers- 
versuche geplant, die von entscheidender Bedeutung sein könnten, 
weitere Studien über den Rhythmus der Wuchsstoffableitung, Heran- 
ziehung anderer Objekte, und zwar auch solcher mit Wachstums- 
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mechanismus. Leider ist nicht abzusehen, wann sich diese Pläne verwirk- 
lichen werden lassen, und dies veranlaßte uns, den vorliegenden Bericht 
mit allen Vorbehalten schon jetzt zu veröffentlichen. 
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ÜBER DAS VORKOMMEN VON AUXIN UND HETEROAUXIN 
IN RUHENDEN UND KEIMENDEN SAMEN. 


Von 
HERMANN VON GUTTENBERG und ELISABETH LEHLE-JOERGES. 
(Eingegangen am 7. Februar 1947.) 


1. Einleitung. 

Aus den Untersuchungen Köcıs und seiner Mitarbeiter war hervor- 
gegangen, daß es neben dem pflanzeneigenen Auxin noch einen zweiten 
Streckungswuchsstoff, die B-Indolyl-Essigsäure gäbe. Später wurden 
dann noch zahlreiche Stoffe gefunden, die das Wachstum der Pflanzen 
in mehr oder minder ähnlicher Weise beeinflussen. Die B-Indelyl- 
Essigsäure behielt aber insofern eine Sonderstellung; als ihre Wirkung 
auf höhere Pflanzen mit der von Auxin identisch schien. So wurde 
sie auch von KögL wegen der Gleichartigkeit der Wirkung bei chemisch 
völlig verschiedenem Bau als Heteroauxin bezeichnet. Da dieses im 
Gegensatz zu Auxin leicht erhältlich ist, wurde es in ausgedehntem 
Maße zu Versuchszwecken verwendet. Das schien solange unbedenklich, 
als man von der Identität der Wirkung überzeugt war. Beim weiteren 
Ausbau der Wuchsstofforschung ergaben sich indessen, wenn Hetero- 
auxin und Auxin vergleichsweise nebeneinander zur Anwendung kamen, 
immer wieder gewisse Differenzen in der Wirkung. Wir nennen hier, 
ohne näher darauf einzugehen, z.B. die Arbeiten von Skoog und 
THIMANN (1934), OVERBEEK (1936), FRIEDRICH (1936), KONINGSBERGER 
(1939) und GAUTHERET (1939). Wenn also auch von identischer Wirkung 
nicht mehr die Rede sein konnte, so blieb doch die Tatsache bestehen, 
daß im großen ganzen mit beiderlei Stoffen gleichartige Effekte zu 
erzielen sind. Bei diesem Stande der Frage versuchte v. GUTTENBERG 
zusammen mit DETTWEILER (1942) und neuerdings in Gemeinschaft 
mit BücHseL (1944) über die physiologische Bedeutung des Hetero- 
auxins weitere Aufschiüsse zu gewinnen. In der ersten Untersuchung 
gelang der Nachweis, daß die durch Heteroauxinbehandlung erzielten 
Wachstumserscheinungen wenigstens in den behandelten Fällen gar 
nicht durch das Heteroauxin selbst bewirkt wurden, dieses vielmehr 
in den Versuchsobjekten eine ausgiebige Auxinproduktion veranlaßt, 
die ihrerseits dann die verschiedenen Wachstums- und Entwicklungs- 
effekte zur Folge hat. Damit war die Heteroauxinforschung auf eine 
völlig neue Basis gestellt worden. Die Arbeit von v. GUTTENBERG 
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und BüchseL zeigte dann, daß bei geeigneter Versuchsanstellung sich 
zwischen Auxin- und Heteroauxinwirkung sehr erhebliche Unterschiede 
feststellen lassen. Dies gelang dann, wenn man mit Pflanzen oder 
Pflanzenteilen arbeitete, die vorher von eigenem Wuchsstoff befreit 
worden waren. Solche Objekte können geradezu als Testpflanzen zur 
Unterscheidung von Auxin und Heteroauxin dienen. Das Ergebnis 
dieser Versuche brachte auch eine indirekte Bestätigung der Versuche 
DETTwEILERs. Aus beiden Arbeiten ging auch die wichtige Tatsache 
hervor, daß das Heteroauxin sich nicht wie das Auxin polar vielmehr 
allseits in der Pflanze ausbreitet. 

v. GUTTENBERG und DETTWEILER hatten das Heteroauxin als einen 
Wuchsstoffaktivator angesprochen. Damit sollte nur ausgedrückt 
werden, daß es möglich ist, durch künstliche Zufuhr von Heteroauxin 
die Pflanze zu einer erhöhten Auxinproduktion zu veranlassen. Da- 
gegen blieb die Frage offen, ob in der Pflanze selbst sich entsprechende 
Vorgänge abspielen können, wofür die erste Voraussetzung ein Vor- 
kommen von Heteroauxin in höheren Pflanzen wäre. 

Daß Pilze in ihr Substrat Heteroauxin auszuscheiden vermögen, 
ist schon lange bekannt. Der Stoff wurde hier ursprünglich von NIEL- 
SEN (1930) mit dem Namen Rhizopin belegt, bis THIMANN (1935) dessen 
Identität mit Heteroauxin nachweisen konnte. Die ersten Angaben 
über das Vorkommen von Heteroauxin in höheren Pflanzen verdanken 
wir LerEvre (1938, 1939). Er fand dieses besonders bei Pflanzen mit 
reicher Parenchymvermehrung, wie sie z.B. verschiedene Gemüse- 
sorten aufweisen. Später erschienen dann Arbeiten, die vermuten lassen, 
daß Heteroauxin auch in Samen vorkommen könne. Die eine dieser 
Arbeiten wurde von Avery, BERGER und SHALUCHA (1941) verfaßt. Die 
genannten Autoren extrahierten zermahlene Maiskörner mit verschie- 
denen Lösungsmitteln und wandten nach der ,,multisolvent-extrac- 
tion“ auch diese Mittel am gleichen Ausgangsmaterial hintereiriander 
an. Sie konnten damit erhöhte Ausbeuten gewinnen, uns interessieren 
aber hier am meisten Versuche, in denen sie das Material mit starker 
Lauge auskochten. Hier ergab mehrfache Extraktion eine bis zum 
zehnfachen erhöhte Ausbeute an Wuchsstoffen. Da Auxin durch Laugen 
zerstört wird, kann es sich nicht um dieses gehandelt haben, und die 
Autoren vermuten, daß Heteroauxin vorlag, das bekanntlich laugen- 
beständig ist. Einen ähnlichen Erfolg erzielten HaAAGEn-SmIT, LEECH 
und BERGEN (1941), die Weizenkörner in kalter NaOH anquellen ließen, 
worauf sie sie zerrieben und 45 Stunden in der Lauge stehen ließen. 
Auch sie erhielten auf diesem Wege eine reiche Wuchsstoffausbeute, die 
sich nicht auf Auxin beziehen kann, wohl aber Heteroauxin sein könnte. 
Schließlich wurde uns noch eine Arbeit von HATCHER (1943) bekannt, 
die an die Arbeit von Avery und Mitarbeiter anschließt. Zunächst 
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fanden HATCHER und GREGORY (1941), daß bei der Entwicklung der 
Roggenkörner sich 3 Wochen nach der Anthese das Auxin vermehrt, 
aber bei der Reife wieder fast verschwindet. In einer neuen Arbeit 
zeigt HATCHER an dem gleichen Korn, daß auch hier eine erheblich 
größere Ausbeute an ,, Wuchsstoff“ zu erzielen ist, wenn man die Körner 
in Lauge kocht. Ferner findet er, daß bei der Kornreife dieser ,, Wuchs- 
stoff‘ zunimmt, während das Auxin abnimmt. Da auch von der Pflanze 
getrennte Körner den Auxinschwund zeigen, kann das Auxin nicht 
ausgewandert sein, sondern soll sich in die inaktive Laugenform ver- 
wandelt haben. Mit dem ,,precursor‘ hat diese vermutlich nichts 
zu tun. AvERY, BERGER und SHALUCHA hingegen fanden für Mais- 
körner, daß beiderlei Substanzen dauernd in etwa gleichem Ausmaß 
nebeneinander bestehen. HATCHER untersucht den Embryo, die Aleuron- 
schicht und das Endosperm getrennt und findet im Embryo und im 
Stärkegewebe kein Auxin, es beschränkt sich also auf die Aleuron- 
schicht, und zwar auf deren embryonales Ende. 

Alle diese Autoren haben zufolge ihrer Methodik eine wichtige 
Frage unbeantwortet gelassen. Wenn man Samen mit Laugen kocht 
oder extrahiert, so kann das Ergebnis ein reines Kunstprodukt sein. 
Es ist nämlich durchaus denkbar, daß der erzielte Wuchsstoff, falls 
er Heteroauxin sein sollte, erst durch Laugenbehandlung als Abbau- 
produkt entsteht, und vorher gar nicht im Samen vorhanden war. 
Die Versuche sagen also über das natürliche Vorkommen von Hetero- 
auxin im Samen nichts aus. Will man darüber Klarheit bekommen, 
so muß man erst Samenextrakte herstellen und diese dann nachher 
der Laugenbehandlung unterwerfen. Es war ferner zu bedenken, daß 
vielleicht schon bloße Wasserzufuhr zu Stoffumwandlungen im Samen 
führen könne, daher war eine Ergänzung der Versuche in der Richtung 
durchzuführen, daß lufttrockene Samen mit organischen, wasserfreien 
Lösungsmitteln extrahiert wurden. Das mußte auch eine ältere Streit- 
frage klären. Während nämlich Mascumann (1932) für diesen Fall 
das Vorhandensein von Wuchsstoffen angibt, mußte man nach einer 
späteren Untersuchung von CHoLODNY (1935) das Gegenteil annehmen. 
Schließlich war auch wichtig zu erfahren, wie sich die nachweisbaren 
Wuchsstoffe während der fortschreitenden Keimung verhielten, ob, wie 
und wann sie in den oberirdischen Organen auftauchen. 


2. Methodik. 


Als Nachweismethode für die Wuchsstoffe benützten wir den Avena-Test 
nach Went (1928), und zwar kam Hochzucht-Siegeshafer zur Verwendung. 
Die Anzucht der Testpflanzen begann mit einer etwa zweistündigen Quellung 
in Wasser. Die Körner wurden dann auf feuchtem Filtrierpapier unter Glas- 
glocken ausgebreitet und blieben dort bis zum Sichtbarwerden der Koleorrhiza. 
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Sie wurden dann in Blumentöpfen mit etwas sandiger und nicht zu feuchter 
Gartenerde zu 8—10 Stück pro Gefäß eingetopft und im Dunkelhaus bei kon- 
stanter Temperatur von 21°C und bei 70—75% Luftfeuchtigkeit weitergezogen. 
Die Koleoptilen mußten eine Länge von etwa 28 mm erreichen, bis sie testfähig 
waren. Die ganze Anzucht dauerte im Durchschnitt 96 Stunden. Bei der Aus- 
führung des Testes standen uns als Lichtquelle eine Rubinglaslampe und eine 
Schwenklampe, die mit einem orangefarbenen Schottfilter O G 2 ausgestattet war, 
zur Verfügung. Das Filter erwies sich neben seiner phototropischen Unwirksam- 
keit besonders deshalb als günstig, weil es mit seinem relativ hellen Licht das 
Arbeiten bedeutend erleichterte. Da die Agarplättchen während der Versuchs- 
zeit, die in den meisten Fällen etwa 2 Stunden betrug, leicht austrocknen, be- 
deckten wir die Blumentöpfe wäbrend dieser Zeit mit Glasglocken. Eine längere 
Versuchsdauer war im allgemeinen nicht nötig, da die Testpflanzen nach 2 Stun- 
den den maximalen Krümmungswinkel zeigten. 

Da die Methodik der Ext-aktbereitung eine wechselnde war, soll sie erst 
bei der Beschreibung der einzelnen Versuche näher erläutert werden. 

Zum Heteroauxin-Nachweis versuchten wir neben dem Avena-Test gele- 
gentlich auch die kolorimetrische Bestimmung nach MITCHELL und BRUNSTETTER 
(1938/39) zu verwenden. Obwohl wir damit das Heteroauxin in reiner wässeriger 
Lösung noch in Konzentrationen von 5 x 10-5 nachzuweisen vermochten, erschien 
unsdiese Reaktion bei den Versuchen doch nicht verläßlich genug, zumal es sich bei 
unseren Extrakten nicht immer um ganz farblose Lösungen handelte, somit 
Täuschungen nicht ganz ausgeschlossen waren. 

Bei der Auswahl der zu prüfenden Samen war es naheliegend im Anschluß 
an die Arbeiten von Avery und HAAGEN-SMIT die Karyopsen von Zea Mays 
und Triticum sativum zu verwenden, ferner Avena sativa als das bei der Wuchs- 
stofforschung meist benutzte Objekt. Doch sollten auch Dikotyledonen zur 
Verwendung kommen. Legum erwiesen sich als völlig ungeeignet, 
da aus ihnen wirksame Extrakte überhaupt nicht zu erhalten waren. Offenbar 
sind hier schwer abtrennbare Hemmstoffe störend. Dagegen ließen sich mit 
Tropaeolum majus und Fagopyrum esculentum gute Erfolge erzielen. Allzu fett- 
reiche Samen waren von vornherein als unvorteilhaft zu betrachten. Es war 
zu befürchten, daß die Wuchsstoffe bei der nötigen Samenzerkleinerung in das 
Fett übergingen und somit durch wässerige Extraktion nur unvollständig erfaßt 
werden konnten. Auch sonst wirken Fette bei der Verarbeitung störend, was 
sich schon bei Zea Mays etwas bemerkbar machte. 














3. Versuchsergebnisse. 

Wie schon eingangs erwähnt, war der Plan der Arbeit, Samen! 
auf ihren Gehalt an Auxin und Heteroauxin zu prüfen, und zwar sollten 
diese Untersuchungen an den Samen in verschiedenen Zuständen vor- 
genommen werden. Diese sind in folgender Übersicht aufgeführt: 

1. Extraktion von Trockenkörnern unter völligem Ausschluß von 
Wasser. 

2. Extraktion von Trockenkörnern mit Wasser. 

3. Extraktion gequollener oder angekeimter Samenkörner. 

4. Gesonderte Extraktion von Endosperm und Keimlingen. 


1 Die Karyopsen der verwendeten Gramineen werden im folgenden der 
Einfachheit halber als Samen bezeichnet. 
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1. Extraktion von Trockenkörnern mit Äther. 

Um den Wuchsstoffgehalt lufttrockener Samen zu bestimmen, 
gingen wir folgendermaßen vor: Wir zerkleinerten jeweils 100 g der 
zu prüfenden Samenart mit Hilfe einer Pulvermühle. Für die Dauer 
von 24 Stunden ließen wir dann diese Trockensamenmasse in 200 ccm 
peroxydfreiem Äther bei einer konstanten Temperatur von 20°C im 
Dunkeln stehen. Darauf trennten wir Samenteile und Äther durch 
Filtration durch Watte. Die Verwendung von Watte bietet den Vorteil, 
daß man alle Ätherreste aus ihr herauszupressen vermag. Das Filtrat 
wurde nun auf dem Wasserbade verdampft, der Rückstand mit 0,5 cem 
destilliertem Wasser aufgenommen und mit der gleichen Menge 3% 
Agar vermischt. Der jetzt testfähige Extrakt ergab im Avenatest nach 
Went folgende Ergebnisse (Tabelle 1). 


Tabelle 11. Atherextraktion. 




















secaeaet I ET 
amenar nd r a a an 
unbehandelt Er} ’ olesenanin) 
RE. u: 15,79 + 0,5° 15,0° + 0,8° 17,49 + 0,7° 
Triticum sal.. . . . . . 18,19 + 2,1° 11,59 + 1,59 15,09 + 0,7° 
Tropaeolum maj. . . . . 19,09 + 1,79 11,99 + 1,90 13,49 + 1,39 
Fagopyrum esc.. . . . . 22,09 + 1,5° 14,70 + 1,29 18,09 + 0,89 


Die Winkelwerte geben hier und in den folgenden Tabellen den Mittel- 
wert und den mittleren Fehler von 6—12 Testkoleoptilen an. 


Für Tropaeolum majus wäre noch zu bemerken, daß mit Samen 
gearbeitet wurde, denen vor der Behandlung die Samenschalen ab- 
getrennt wurden. Parallelversuche mit Tropaeolumsamen, an denen 
die Schalen belassen waren, ergaben etwas kleinere Winkel im Test. 
Aus diesem Grunde benutzten wir in allen späteren Versuchen geschälte 
Tropaeolumsamen. 

Um im Agartest möglichst zu einer noch besseren Ausbeute zu 
kommen, versuchten wir durch verschiedene Reinigungsmethoden even- 
tuelle störende Stoffe auszuscheiden. Zunächst wandten wir die in 
unserem Institut schon mehrfach erfolgreiche Bleiacetat-Chloroform- 
reinigung an.. Es wurde dabei erst der Äther verdampft, dann der 
Rückstand in Wasser aufgenommen. Aus diesem Extrakt wurden 
eventuell störende Substanzen mittels Bleiacetat ausgefällt. Das von 
der Fällung abgetrennte Filtrat wurde dann durch wiederholtes Aus- 
schütteln mit reinem Cloroform noch weiter gereinigt. Nach Abdampfen 
des Chloroforms und nochmaligem Aufnehmen in Wasser und der 
entsprechenden Menge Agar konnte wie üblich getestet werden. 


1 Alle in dieser Arbeit angeführten Tabellen geben jeweils nur einen Fall 
von mehreren gleichwertigen Versuchsergebnissen an. 
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Da es sich in unserer Arbeit um das Bestimmen von Auxin und 
Heteroauxin und ihr Wirken nebeneinander handelt, arbeiteten wir 
folgendermaßen weiter. Dendurch Ätherauszug gewonnenen, in wässerige 
Form gebrachten Extrakt teilten wir und kochten ihn in zwei Fraktionen 
1. mit der gleichen Menge n/1 KOH und 2. mit der gleichen Menge 
n/1 HCl jeweils 3 Stunden lang unter dem Rückflußkühler (Köcı, 
Haacen-Smit und ERXLEBEN 1934). Als gute Neutralisationsmethode 
erwies sich einmal das bei der Reinigung schon erwähnte Ausschütteln 
mit Chloroform und andererseits das tropfenweise Zugeben einer stark 
verdünnten Salzsäure bzw. Kalilauge. Beim Kochen mit Lauge wird 
das Auxin zerstört, während es in kochender Säure erhalten bleibt. 
Heteroauxin verhält sich gerade umgekehrt; es ist säureempfindlich, 
wird also durch HCl zerstört, nicht aber durch Laugen (ERXLEBEN 
1935). Mit Hilfe dieses Verfahrens können also nebeneinander vor- 
kommendes Auxin und Heteroauxin unterschieden werden. Doch ist 
es notwendig, die Neutralisationslösungen äußerst verdünnt zu bieten, 
damit sie nicht ihrerseits die Wuchsstoffe angreifen. Anschließend an 
die Neutralisation wurden die Extrakte abgedampft und wie auch sonst 
in Agar übernommen. Das Resultat dieser Versuche ist in Tabelle 1 
mit aufgenommen. Wie man sieht, ließ sich neben Auxin auch Hetero- 
auxin nachweisen, wobei auffällt, daß die bei diesen Versuchen erzielten 
Winkel zusammengerechnet viel höhere Werte ergeben, als die der 
unbehandelten Extrakte 

Die Ergebnisse der in diesem Abschnitt beschriebenen Versuche 
sind also folgende. Die lufttrockenen Samen aller untersuchten Pflanzen 
enthalten Streckungswuchsstoffe, und zwar neben Auxin auch einen 
laugenfesten Anteil, der höchstwahrscheinlich Heteroauxin ist. Der 
Heteroauxinanteıl ist im ganzen betrachtet etwas höher als der des 
Auxins. 

2. Extraktion von Trockenkörnern mit Wasser. 

Entsprechende Versuche wurden nunmehr an Trockensamen durch- 
gefiihrt, die mit heiBem Wasser extrahiert wurden. Zweck dieser Ver- 
suche war festzustellen, ob die dabei unvermeidliche kurze Quellung 
und die Erhitzung den einen oder den anderen Anteil des Gesamt- 
wuchsstoffes vergrößere. Wir gingen dabei folgendermaßen vor. 100 g 
trockene Samen wurden durch Mahlen zu einer ziemlich feinen Masse 
zerkleinert, die wir in einem Gazesäckchen 15 Min. lang in auf 100°C 
erhitztes destilliertes Wasser (p,, 6) brachten. Nach Ablauf der 15 Min. 
entfernten wir das Samensäckchen, engten die Iésung auf 0,5 ccm 
ein und vermischten sie — wie üblich — mit der gleichen Menge 3% Agar. 

Bei unseren vier Hauptobjekten erzielten wir mit diesem Verfahren 
brauchbare Ergebnisse. Verschiedene Leguminosensamen (Pisum sat., 
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Phaseolus coccineus, Vicia Faba, Lupinus luteus) dagegen ergaben keine 
testbare Wuchsstoffausbeute. Geschälte Lupinussamen verhielten sich 
nicht anders als ungeschälte. Auch Ätherextrakte hatten sich als 
wirkungslos erwiesen, und zwar auch dann, wenn die oben beschriebene 
Reinigungsmethode angewandt worden war. Wir versuchten nun bei 
allen Objekten auch eine Reinigung der Wasserextrakte vorzunehmen, 
indem wir diese mit Äther oder Chloroform ausschüttelten, worauf die 
Lösungen durch Scheidetrichter getrennt und dann die organischen 
Lösungen abgedampft wurden. Es ergab sich indessen, daß die Aus- 
beute bei den vier Hauptobjekten nicht anstieg und die Leguminosen 
auch bei dieser Methode versagten. Infolgedessen wurde weiterhin 
mit der einfachen Wasserextraktion gearbeitet. Die Ergebnisse zeigt 
die folgende Tabelle 2. 


Tabelle 2. Wasserextraktion. 














Extrakt mit Extrakt mit 
Extrakt 
Samenart D ces 40 la og gr Ar 
> A ss, +, +» 18,69 + 1,19 14,39 + 1,39 15,09 + 2,70 
Triticum sat. . . . . . . 16,19 + 1,10 16,09 + 1,19 15,19 + 1,49 
Tropaeolum maj. . . . . 19,19 + 1,40 10,09 + 1,59 31,99 + 2,19 
Fagopyrum esc.. . . . . 19,19 +2,09 | 15,00 + 0,70 14,7° + 1,0° 


Aus der vorstehenden Tabelle ist ersichtlich, daß durch kurze 
Quellung und Erhitzung in Wasser keine bedeutenden Änderungen 
im Gesamtwuchsstoffgehalt eintreten. Ein Vergleich mit den wasser- 
freien Ätherextrakten zeigt sehr ähnliche Krümmungswinkel. 

Zur genaueren Analyse teilten wir hier ebenfalls den Extrakt in 
zwei Fraktionen und versuchten wie früher den Auxinanteil durch 
Säure und den Heteroauxinanteil durch Lauge zu isolieren. 


Aus Tabelle 2 geht wiederum klar hervor, daß das Heteroauxin 
zumindest einen gleich großen Anteil des Gesamtwuchsstoffes wie das 
Auxin einnimmt. Bei Tropaeolum ist die Heteroauxinmenge in diesem 
Falle sogar beträchtlich größer als die des Auxins. 

In weiteren Versuchen schlugen wir eine andere Versuchsmethodik 
ein, und zwar führten wir an den zerkleinerten Samen (je 100g) die 
Säure- und Laugenbehandlung direkt durch. Zu diesem Zwecke hängten 
wir das Samensäckchen 15 Min. lang in heiße Salzsäure bzw. Kalilauge. 
Das py, lag etwa bei 2 bzw. 9. Nach Entfernung der Samen schloß 
sich die beschriebene Neutralisation an. 

Avery, BERGER und SHALUCHA (1941) geben in ihrer Arbeit an, 
beim Mais durch Laugenhydrolyse die zehnfache Ausbeute erzielt zu 
haben. Dieses Ergebnis dürfte sich jedoch auf mehrfach wiederholte 
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Extraktionen beziehen. Bei unserer Methodik konnte eine besonders 
auffallende Erhöhung des Heteroauxingehalts nicht beobachtet werden 
(Tabelle 3). 

Wir behandelten dann Maiskörnermehl auch nach der von HAAGEN- 
Smit, Leech und BERGEN (1941) eingeschlagenen Methode: Diese 
Autoren weicheri ganze Weizenkörner 4 Stunden lang in NaOH bei 
Py 10,5 ein und lassen sie nach dem Zerreiben 45 Stunden lang stehen. 


Tabelle3. Direkte Extraktion der Samen. 














Samenart <_< dé —--# 
ze M. . . - : - 18,99 + 1,89 14,49 + 0,90 
Triticum sat. . . . . 19,09 + 1,49 18,49 + 1,69 
Tropaeolum maj... . 17,70 + 1,20 17,49 + 5,69 
Fagopyrum esc. . . . 18,09 + 0,89 18,29 + 1,39 


Nach Ablauf von 45 Stunden, während welcher wir den Extrakt im 
Dunkeln bei etwa 20° C aufbewahrt hatten, dekantierten wir die Lösung, 
die über der Samenmasse stand und testeten sie nach Einengen und 
Mischen mit 3% Agar. Es ließ sich auch diesmal Heteroauxin nach- 
weisen, die Winkel waren sogar im Durchschnitt größer als im vorigen 
Verfahren (20,30 + 4,0°). 


3. Extraktion gequollener oder angekeimter Samen. 

Nach der Untersuchung der Trockensamen sollten nun auch Samen 
im Zustande der Quellung und Keimung studiert werden, um die Ver- 
änderungen des Wuchsstoffgehaltes während dieser Vorgänge zu er- 
mitteln. Zu diesem Zwecke ließen wir jeweils 100 g unserer Objekte 
auf feuchtem Fließpapier bei etwa 25°C und Tageslicht keimen. Die 
erste Versuchsserie bezieht sich auf Samen, die 24 Stunden lang der 
Quellung überlassen waren. Wir zerrieben diese Samen im Porzellan- 
mörser und kochten sie dann 15 Min. lang in destilliertem Wasser, 
also genau so wie die trockenen Samen. 

Den gleichen Prozeß wiederholten wir an Samen, die 48 Stunden 
oder noch länger angekeimt worden waren. Die Ergebnisse enthält 
Tabelle 4. 


Tabelle 4. Eztraktion gequollener (angekeimter) Samen. 














T 
Samenart 24 Stunden 48 Stunden | 96 Stunden 
D 5. + à 35,09 + 4,1° 26,69 + 3,6° 
Triticum sat.. . . . . . 25,49 + 2,20 16,99 + 0,89 
Tropaeolum maj. . . . . 17,09 + 1,20 14,09 + 1,09 
Fagopyrum esc.. . . . - | 19,40 + 1,4° 18,0° + 0,8° | 13,29 + 1,20 





oc © rn = 
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Aus der Säure-Lauge-Trennung der 24 Stunden bzw. 48 Stunden 
gequollenen Maiskörner gingen folgende Ergebnisse hervor (Tabelle 5). 


Tabelle 5. Extraktion gequollener (angekeimter) Samen. 











Samenart Quellungszeit | Auxinanteil Heteroauxinanteil 
ei 9) e545 8 + 24 Stunden 17,50 + 1,29 | 20,6° + 1,89 
Ses Hey ....... a Me 17,30 + 1,70 19,70 + 1,20 


Die Gesamtwuchsstoffmenge nahm also während der ersten 24 Stun- 
den bei Mais und Weizen deutlich zu, bei Tropaeolum und Fagopyrum 
blieb sie auf der Höhe der Trockensamen stehen. Aber schon nach einer 
Keimungsdauer von 48 Stunden war der Gehalt gesunken. Die Werte 
verringerten sich zum Teil beträchtlich, und nach 4 Tagen war bei 
Fagopyrum der Wuchsstoffgehalt bedeutend zurückgegangen. 


4. Getrennte Extraktion von Endosperm und Keimling. 

Zur Vervollständigung der Arbeit wurden noch die folgenden Ver- 
suche durchgeführt. Wir trennten nach 5tägiger Keimung die Keim- 
linge vom Eadosperm, und zwar verwendeten wir hierfür Zea Mays, 
bei der wegen der Größe der Karyopsen die Trennung am leichtesten 
durchzuführen ist. Hier und im Folgenden arbeiteten wir immer mit 
etwa 300 Keimlingen. Diese Menge entspricht 100g Samen im luft- 
trockenen Zustande, wie sie in den vorher genannten Versuchen ver- 
wendet worden waren. Zunächst extrahierten wir die ganzen Keim- 
linge, später prüften wir Koleoptile, Scutellum und Radicula einzeln. 

Die Testpflanzen, an denen wir Extrakte aus dem Endosperm 
prüften, zeigten keine nennenswerten Krümmungen mehr; das zeigt 
deutlich, daß hier keinerlei Wuchsstoff mehr vorhanden ist — es war 
also anzunehmen, daß er in die jungen Keimpflanzen eingewandert 
war. Daß dies zutrifft, zeigt die folgende Tabelle 6. 


Tabelle 6. Wasserextraktion von Keimpflanzen nach 5-tägiger Keimung. 


Sprosse Scutella 








Ganze a 
Samenart Keimlinge 








| neutral | Lauge neutral | Lauge 








Zea Mays} 18,6° + 1,0° | 12,39 4.2.90 | 16,0° + 1,0° 0112 | 14,70 + 1,89 
Avena sat. la5+28 | 0®’ |11,00£17 | 12104160 

Genaueres ging aus den Testen nach Zergliederung der Keimlinge 
hervor. Wir trennten Koleoptilen samt Mesokotyl, Scutella und Wur- 
zeln. Wie zu erwarten, erzielten die Wurzelextrakte im Avenatest 
keinerlei Wirkung. Sowohl die Sprosse als auch die Scutella dagegen 
ergaben ähnliche, wenn auch etwas kleinere Winkel wie früher die 
ungekeimten Samen (Tabelle 6). 

Planta Bd.35. 19 
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Diese Untersuchung wurde auch an Avena sativa durchgeführt, da 
der Gehalt dieses Objektes an Auxin und Heteroauxin wegen seiner 
häufigen Verwendung als Versuchspflanze von allgemeinem Interesse 
sein dürfte. 

Weit wichtiger als die bloße Feststellung eines Wuchsstoffes im 
Sproßteil und im Scutellum war für unsere Untersuchungen die Frage 
nach der Art dieser Wuchsstoffe — ob sich neben Auxin auch Hetero- 
auxin zeigt. Wir versuchten zunächst eventuell vorhandenes Hetero- 
auxin durch Laugenbehandlung zu isolieren. Wie aus der Tabelle 6 
hervorgeht, ergab sich, daß die Koleoptilen von Avena sativa kein 
Heteroauxin enthalten, wohl aber die Sprosse von Zea Mays. Dagegen 
konnte inden Scutellen beider Objekte Heteroauxin nachgewiesen werden. 
Der Unterschied zwischen Mais und Hafer in den oberirdischen Trieben 
legte den Gedanken nahe, daß das Heteroauxin beim Mais nicht in der 
Koleoptile, sondern im Mesokotyl auftritt. Wir nahmen daher eine 
weitere Trennung in Mesokotyl und Koleoptile vor. Zu diesem Zwecke 
war es nötig, die Keimpflänzchen in weiteren 5 Tagen (insgesamt 
10 Tage) zu einem Stadium heranzuziehen, in dem diese Trennung 
sich auf das genaueste durchführen ließ. Tatsächlich war es das Meso- 
kotyl, das das Heteroauxin enthält; der mittlere Krümmungswinkel 
der Testpflanzen betrug 16,30 + 1,4%. Die Koleoptilen selbst enthielten 
kein Heteroauxin. Damit ist also eine Übereinstimmung zwischen 
Zea Mays und Avena sativa gefunden. Das Heteroauxin wandert 
während der Keimung zwar in die oberirdischen Teile ein, nicht aber 
in die Koleoptile selbst. 

Mit Rücksicht auf die Angaben von Funke (1943) haben wir 
schließlich die Resistenz der in unseren Extrakten auftretenden 
Wuchsstoffe gegen Oxydierung mit Perhydrol geprüft. Nach Zusatz 
von Perhydrol [30% 2/0,15 cem nach Funke (1943)] ließen wir den 
Extrakt eine Stunde lang an trockenem, dunklem Ort bei etwa 20°C 
stehen, verdampften dann in einer Porzellanschale und verfuhren genau 
so wie bei allen anderen Agarextrakten. Das Ergebnis zeigte, daß die 
Wuchsstoffe bei Oxydierung mit H,O, zerstört werden, wie es ja auch 
von den Wuchsstoffen bekannt ist, die NIELSEN und HARTELIUS (1937) 
in der Wuchsstoffgruppe A zusammengefaßt haben. 


ö. Versuche mit Laubknospen. 


Neben den Untersuchungen an Samenkörnern beschäftigten wir 
uns auch mit ruhenden und angetriebenen Winterknospen von Syringa 
vulgaris, die gleichfalls auf ihren Auxin- und Heteroauxingehalt geprüft 
werden sollten. Die Versuche konnten von November bis April durch- 
geführt werden. Wir benutzten nebeneinander 
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a) Knospen, die durchBegasung mit Äther [nach Mouisox (1916), 
6 cem/12 1 Luftraum 48 Stunden lang] zum Frühtreiben angeregt wur- 
den. Nach der Begasung wurden die Knospen in den meisten Fällen 
8 Tage bei etwa 15° C im Versuchsraum in Standgefäßen mit Wasser 
aufbewahrt. 

b) Kontrollen in Form von frischgeschnittenen Knospen (Kalt- 
kontrolle), die also bis zur Extraktion im Freien gestanden hatten. 


e) Kontrollen, die mit den begasten zusammen geschnitten worden 
waren und während der erwähnten 8 Tage unvergast im Versuchsraum 
gestanden hatten (Warmkontrolle). 

Die Knospen von a) und c) befanden sich an etwa 20cm langen 
Trieben. Zur Erzielung von Diffusaten wurden die Knospen abge- 
schnitten und mit der Schnittfläche auf Agar gesetzt, wo sie 2 Stunden 
verweilten. Für die Wasserextrakte wurden die zerkleinerten Knospen 
15 Min. langin 100 ccm Aqua. dest. gekocht, die Knospenteile abfiltriert, 
das Filtrat auf 0,5 ccm eingeengt und mit der gleichen Menge 3% Agar 
vermischt. Zur Unterscheidung von Auxin und Heteroauxin wurde 
wieder die Säure-Laugen-Trennung am Extrakt angewandt. 

Im November ergaben weder Diffusate noch Extrakte dieser drei 
Knospensorten irgendeine Reaktion im Test. Auch äußerlich war kein 
Treibeffekt zu bemerken. Erst im Dezember gaben die begasten Knospen 
die ersten — wenn auch noch schwachen — Krümmungen im Diffusat 
und im Extrakt, die Kontrollen dagegen noch nicht. Auch hier blieben 
noch alle Knospen geschlossen (Tabelle 7). 

Behandlung der Knospen mit heißer HCl (p42) gab bei allen drei 
Arten keine Reaktion, Auxin war somit noch nicht nachzuweisen. Da- 
gegen konnte durch Kochen mit heißer KOH (p„9) sowohl bei den 
begast-n Knospen als auch bei den Warmkontrollen schon nennens- 
werte ,,Wuchsstoff‘‘mengen festgestellt werden. Die Winkel der Test- 
pflanzen waren beträchtlich größer als bei einfachem Wasserextrakt. 
Es muß daher angenommen werden, daß durch die Laugenbehandlung 
die Menge des wirksamen Stoffes erhöht wurde. Seine Laugenbeständig- 
keit läßt wieder vermuten, daß es sich um Heteroauxin handelt. 


Tabelle 7. Dezember. 


Diffusat aus begasten Knospen (Mittelwert aus 10 Versuchen) . 8,2% + 1,90 
5 begaste Knospen, neutraler Wasserextrakt. . . . . . . . . . 4,49 + 0,801 
5 begaste Knospen, Laugenextrakt . . . . . . . . . . . . . . 15,29 + 1,90 
5 Knospen, Warmkontrolle, Laugenextrakt . . . . . . . . .. 14,09 + 2,90 


1 Die Testwinkel aus Diffusaten und Extrakten lassen sich nicht direkt 
vergleichen, da im ersten Fall das Diffusat von 1 Knospe stammte, im Extrakt 
aber zwar mehr Knospen verwendet wurden, sich aber der extrahierte Wuchs- 
stoff auf eine größere Agarmenge verteilte. 

19* 
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Die Ergebnisse im Januar sind denen vom Dezember sehr ähnlich. 
Ein genauer Vergleich der Testwinkel in beiden Monaten ist nicht 
möglich, da die Testpflanzen im Januar sehr unregelmäßig gewachsen, 
waren. Die begasten Knospen fingen nach 3—4 Wochen an, sich 
schwach zu entfalten. 

Die Februar-März-Ergebnisse zeigten auch schon bei den Kalt- 
kontrollen deutliche Krümmungswinkel, und zwar sowohl im Diffusat 
als.auch im Extrakt. Die Warmkontrollen und die begasten Pflanzen 
ergaben höhere Werte. Die Säure-Laugen-Behandlung zeigte folgendes: 
In keiner Versuchsreihe traten nach Kochen in Lauge Krümmungen 
auf, somit war kein Heteroauxin mehr vorhanden. Die Säurebehand- 
lung ergab überall im Test Krümmungen. Warum sie teils größer, 
teils kleiner ausfielen als die des neutralen Extraktes, konnten wir 
nicht weiter untersuchen. In diesen Monaten zeigten sowohl die be- 
gasten Pflanzen als auch die Warmkontrollen schon nach 14 Tagen 
deutliche Entfaltung, die Kaltkontrollen waren noch geschlossen. 


Tabelle 8. Februar- März. 


Diffusat aus Kaltkontrollen  ............... 14,09 + 2,0° 
Neutrale ( 10 Knospen, Kaltkontrollen . . . . . . . . . . . . 4,69 + 1,39 
Wasser- 10 Knospen, Warmkontrollen . . . .:. . . . . . . 13,39 + 2,40 
extrakte | 10 begaste Knospen . . . . . . . . . . . . . . . 11,10 + 1,5° 
Extrakt- ( 10 Knospen, Kaltkontrollen . . . . . . . . . . . . 7,69 + 1,49 
teil 10 Knospen, Warmkontrollen . . . . . . . . . . . 7,89 + 3,6° 

+ HCl (10 begaste Knospen . . . . . . . . . . . . . . . 9,09 + 1,6° 


Aus den Aprilversuchen ging im wesentlichen dasselbe hervor, wie 
aus den im März angestellten. Jetzt waren auch die Kaltkontrollen 
bereits in Entfaltung begriffen. Eine Änderung ergab lediglich ein 
Versuch mit begasten Knospen, in welchem ein Extraktteil mit KOH 
nachgekocht war. Hier finden wir also einen laugenfesten Stoff neben 
dem Auxinanteil (Tabelle 9). 


Tabelle 9. April. 
Diffusat aus Kaltkontrollen . . . » 2 2 2 . m m . . . . . .. 10,19 + 2,8° 
Neutrale 10 Knospen, Warmkontrollen . . . . . . . . . 16,0° + 1,89 
Wasserextrakte | 10 begaste Knospen . . . . . . . . . . . .. 14,39 + 1,39 
10 begaste Knospen, Extraktteil + HCl. . . . . . . . . . .. 11,60 + 1,20 
10 begaste Knospen, Extraktteil + KOH ........... 14,49 + 1,4 


Die Durchführung weiterer Versuche wurde von Mitte April an 
durch kriegsbedingte Störungen unmöglich, weshalb in der Tabelle 
für April einige Daten fehlen. 


Sehlußbetrachtung. 


Bevor wir die Ergebnisse kurz zusammenfassen, muß noch folgendes 
gesagt werden. Es gelang uns nachzuweisen, daß in Samen sich ein 
laugenfester Stoff befindet, der von der Pflanze selbst gebildet wird und 
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im Avenatest negative Krümmungen erzeugt. Es ist wahrscheinlich, 
daß es sich hierbei um die ß-Indolyl-Essigsäure handelt, doch haben 
wir diese Frage im einzelnen nicht weiter geprüft. Es wurde zwar 
mehrfach die Farbreaktion des Heteroauxins untersucht, und es wurden 
Färbungen erzielt, die denen einer stark verdünnten Heteroauxin- 
lösung ähnlich waren. Da bei der hohen Verdünnung aber nur eben. 
noch eine Farbspur nachweisbar ist, kann nicht mit Sicherheit be- 
hauptet werden, daß der Nachweis wirklich geführt wurde. 

Handelt es sich um Heteroauxin, so müssen wir nach den Unter- 
suchungen DETTWEILERs (1942) annehmen, daß die beobachteten Krüm- 
mungswinkel der Testpflanzen dadurch entstanden, daß das eintretende 
Heteroauxin zu einer einseitigen Auxinaktivierung in der Koleoptile 
führte, die ihrerseits erst die Krümmung bewirkte. Wenn wir trotzdem 
bei unseren Extrakten die im Test wirksamen Auxin- und Heteroauxin- 
anteile als ,,Gesamtwuchsstoff‘‘ bezeichneten, so geschah das nur der 
Einfachheit des Ausdrucks halber. 

Man könnte nun versuchen, aus den gewonnenen Tatsachen weitere 
Schlüsse zu ziehen, doch muß dies mit aller Vorsicht geschehen, da 
in der Wuchsstofforschung noch sehr vieles ungeklärt und rätselhaft ist. 

Ganz allgemein wird heute angenommen, daß in der Pflanze neben 
dem aktiven Auxin noch ein ‚„inaktives‘ vorkommt. Daneben spielt 
der Begriff des ,,Proauxins“ (Vorläufer, precursor) eine wichtige Rolle. 
Es ist möglich, daß es sich in beiden Fällen um den gleichen Stoff 
handelt. Zum mindesten kann man annehmen, daß in den Arbeiten 
zahlreicher Autoren dieselbe Substanz mit beiderlei Namen belegt 
wurde. Wir stimmen vollkommen mit Avery und seinen Mitarbeitern 
überein, wenn sie sagen, daß der laugenfeste Wirkstoff nicht nur keines- 
falls Auxin sein kann, sondern auch mit dem ‚‚precursor‘‘ nichts zu 
tun hat, und wie wir hinzufügen möchten, auch nichts mit einem ,,in- 
aktiven‘ Auxin. Ein solches könnte nur eine Verbindung des Auxins 
mit einem anderen Körper sein, von dem es fallweise abgespalten oder 
gebunden wird, oder aber ein modifiziertes Auxin. Köcı hat ja schon 
auf Änderungen im Auxinmolekül hingewiesen, die dieses unwirksam 
machen, ob die von ihm hergestellten Stoffe aber etwas mit dem ,,in- 
aktiven Auxin‘ oder dem ,,Proauxin‘‘ der Pflanzen zu tun haben, 
ist gänzlich unklar, und wird es solange bleiben, bis Köcıs Präparate 
zu Versuchen wieder zur Verfügung stehen. 

Wie schon erwähnt, ist es äußerst wahrscheinlich, daß der aufge- 
fundene laugenfeste Stoff Heteroauxinist. Trifft dies zu, so ist folgendes 
bemerkenswert. Seine Konzentration im ruhenden und im keimenden 
Samen ist, gemessen im Avenatest, nur wenig verändert, und zwar 
erfolgt nach 24stündiger Quellung ein leichter Anstieg. Das steht im 
Gegensatz zu den Befunden HATCHERs beim Roggen und stimmt im 











294 HERMANN VON GUTTENBERG und ELISABETH LEHLE-JOERGES: 


wesentlichen mit den Angaben von Avery und Mitarbeitern für Mais 
überein. Keinesfalls beruht die Auxinzunahme bei der Keimung auf 
einem Schwund des Heteroauxins. Weil aus diesem niemals durch 
eine chemische Umwandlung Auxin entstehen kann, ist das nicht über- 
raschend. Viel eher ist anzunehmen, daß die Heteroauxinzunahme 
mit der Auxinvermehrung irgendwie zusammenhängt, besonders wenn 
man bedenkt, daß dem nun sich entwickelnden Keimling reichlich 
Auxin zugeführt werden muß. Nach Hatcuer ist, was fast zu erwarten 
war, der Sitz der Wuchsstoffe die Aleuronschicht. Im ruhenden Zu- 
stande befinden sich hier die Aleuronkörner, bei der Keimung ver- 
schwinden diese und werden vermutlich mit zur Umwandlung dieser 
Schichte in ein drüsiges Gewebe verwandt. Es ist anzunehmen, daß 
hierbei die Mobilisierung von Auxin erfolgt, zusätzlich zu dem schon 
im lufttrockenen Samen vorhandenen Auxin, und dafür könnte das 
auch schon vorhandene Heteroauxin maßgeblich sein. Dann wären der 
Sitz des gebundenen Auxins wohl die Proteinkörner. Der Keimungs- 
vorgang beginnt mit der Quellung, die eine intensive Atmung zur Folge 
hat. E3ist nun gar nicht daran zu zweifeln, daß zwischen der Produktion 
und Wirksamkeit der Wuchsstoffe auf der einen und der Atmung auf 
der anderen Seite entscheidende Beziehungen bestehen. Wir ver- 
weisen hierzu nur auf die Arbeit von COMMONER und THIMANN (1941), 
aus der hervorgeht, daß Heteroauxin das für das Wachstum der Koleo- 
ptilen verantwortlicheC,-Säureatmungssystem katalysiert. Danach wäre 
es denkbar, daß mit der Quellung die Atmungsmöglichkeit beginnt 
und nunmehr Heteroauxin das C,-Säuresystem anregt, dieses wieder 
Auxin aktiviert, das jetzt laufend produziert werden muß, da es bei 
den einsetzenden Wachstumsprozessen verbraucht wird. Für spätere 
Betrachtungen kann der Befund wichtig werden, daß bei Gramineen 
das Heteroauxin sich bis zur Koleoptile ausbreitet, in diese aber nicht 
eintritt. Das stimmt damit überein, daß im Gegensatz zu Scutellum 
und Mesokotyl die Koleoptile in ihrer Spitze einen eigenen Auxin- 
produktionsort besitzt. Daß in ihr ein Stoff aufsteigt, der in der Spitze 
in aktives Auxin verwandelt wird, ist kaum zu bezweifeln. Diese 
Aktivierung kann also nicht durch Heteroauxin bewirkt werden. Somit 
müßten wir annehmen, daß es zweierlei Aktivierungssysteme gibt. 
Das eine ist Heteroauxin, das wohl auf dem Wege des Atmungsabbaues 
Auxin freimacht. Dieses könnte vorher, wie oben gesagt, an das Eiweiß 
der Proteinkörner gebunden gewesen sein. Ein zweites System würde 
dann die reversible Umwandlung: aktives Auxin = inaktives Auxin 
katalysieren. 

In Übereinstimmung mit den Arbeiten früherer Autoren [ZIMMER- 
MANN (1936), Söpıng (1937)] fanden wir, daß aus ruhenden Knospen 
(Syringa vulgaris) kein im Wentschen Avenatest wirksamer Wuchsstoff 
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zu gewinnen ist. Im November galt dies auch für Knospen, die 
durch Äthervergasung oder Wärme angetrieben waren. Im Dezember 
ließen die Extrakte der vergasten Pflanzen den ersten ,,Wuchsstoff*- 
Gehalt erkennen, es ergab sich aber, daß nicht Auxin sondern eine 
laugenfeste Substanz, vermutlich Heteroauxin vorlag. Die Menge 
dieses Stoffes wurde durch die Laugenbehandlung erhöht. Im Januar 
blieben die Verhältnisse im wesentlichen gleich, dagegen war im Februar- 
März das Heteroauxin verschwunden und es erschien nunmehr ein 
säurefester Wuchsstoff, also Auxin, sowohl bei den vergasten Versuchs- 
pflanzen als auch bei den Kontrollen. Im April verhielten sich Kalt- 
und Warmkontrollen ebenso, die begasten Pflanzen aber enthielten 
jetzt wieder einen laugenfesten Wuchsstoff. Bemerkenswert ist in diesen 
Versuchen zweifellos, daß als erster Wirkstoff bei künstlichem Treiben 
Heteroauxin auftritt und das Auxin erst später erscheint, wobei das 
Heteroauxin — wenn auch nicht immer — wieder verschwindet. Es 
erscheint danach zum mindesten möglich, daß die Heteroauxinbildung 
auch ursächlich mit der Auxinpreduktion zusammenhängt. 


Zusammenfassung der Versuchsergebnisse. 

1. Es wurde zu klären versucht, ob Heteroauxin in Samen auftritt. 
Für diesen Fall war zu untersuchen, ob zwischen seiner Bildung und 
dem jeweiligen Auxingehalt Beziehungen bestehen. 

2. Zu diesem Zweck wurden erst lufttrockene Samenkörner unter 
völligem Wasserausschluß mit Äther extrahiert. Es konnte festgestellt 
werden, daß neben Auxin ein laugenfester, im Avenatest wirksamer 
Stoff vorhanden ist, wobei es sich höchstwahrscheinlich um Hetero- 
auxin handelt. 

3. Extrakte von Trockenkörnern mit Wasser brachten — auch quanti- 
tativ — im wesentlichen das gleiche Ergebnis. 

4. Extrakte gequollener und angekeimter Samenkörner ließen nach 
24 Stunden einen Anstieg beider Substanzen erkennen, nach 1—2 Tagen 
nahmen beide ab. 

5. Die Trennung von Endosperm und Keimling bei den verwendeten 
Gramineen zeigte deutlich, daß der Wuchsstoff aus dem Endosperm 
fast ganz ab- und in die Teile des Keimlings einwandert. Die Säure- 
Laugentrennung ergab, daß der laugenfeste Stoff (Heteroauxin) nur 
bis in das Mesokotyl eintritt. Auxin dagegen findet sich in allen Teilen, 
also auch in der Koleoptile. 

6. Oxydationsversuche zeigten, daß auch der laugenfeste Stoff 
peroxydempfindlich ist, was auch für seine A-Wuchsstoffnatur spricht. 

7. Winterknospen von Syringa vulgaris zeigten keinen testbaren 
Wuchsstoff. Künstliches Antreiben mit Äther oder Erwärmung blieb 
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im November erfolglos. Ab Dezember ergaben die Versuchspflanzen 
eine Wuchsstoffausbeute. Dabei handelte es sich zunächst um Hetero- 
auxin, während später (ab Februar) an dessen Stelle oder daneben 
Auxin auftrat. 
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UNTERSUCHUNGEN 
ÜBER KEIMUNGSFÜRDERNDE WIRKSTOFFE. 
Von 
ULRICH RUGE. 
(Eingegangen am 27. April 1947.) 


Einleitung und Versuchsanstellung. 


Das Bestreben, die Keimung unserer Nutzpflanzen durch Einwirkung 
bestimmter Chemikalien auf das Saatgut günstig zu beeinflussen, ist 
alt. Wir finden vor allem aus den Jahren 1920 bis etwa 1930 eine große 
Anzahl von Arbeiten, in denen eine noch größere Zahl verschiedener 
Chemikalien auf ihre keimungsstimulierende Wirkung hin untersucht 
wurde. Es ist hier nicht möglich, eine Übersicht über die wirksamen 
Stoffe und die damit erzielten Erfolge zu geben. Uns mag die Tatsache 
genügen, daß es mit Hilfe relativ zahlreicher organischer wie anorgani- 
scher Verbindungen bei verhältnismäßig hohen Konzentrationen mög- 
lich ist, die Kzimung vieler Samen im geringen Umfange allgemein zu 
stimulieren. Wenn nun aber das einst so starke Interesse für derartige 
Fragen bald wieder verblaßte, so liegt dies vor allem an dem geringen 
erzielten Erfolg. Andererseits mag aber auch mitgesprochen haben, daß 
u.a. eine Grundfrage ungeklärt blieb, ob die oft angewendeten Schwer- 
metallsalze direkt auf die Keimung einwirken, oder ob die Ionen dieser 
für die Organismen giftigen Metalle nur die das Saatgut stark angreifen- 
den Bakterien und Pilze abtöten und somit nur indirekt auf den Lebens- 
zustand der Keimlinge fördernd einwirken (BECKER 1926). 

Seit einigen Jahren ist nun in der Betrachtung keimungsphysio- 
logischer Fragen eine grundsätzliche Wandlung eingetreten. Es zeigte 
sich nämlich, daß zur Erweckung der Samen aus ihrem Ruhestadium 
die erwähnten körperfremden Stimulationsmittel in physiologisch sehr 
hohen Konzentrationen! zwar nützlich sein können, daß aber bestimmte 
körpereigene Stoffe in äußerst geringer Konzentration? dafür notwendig 
sind. Damit wurden die keimungsphysiologischen Fragen zu einem 
Problem der Wirkstoffphysiologie gestempelt, wie es bereits TOBLER 
(1944) für die Keimung der Flechtensporen klar aussprach. Mit dieser 

1 Die von PoPorr (1923) angepriesenen Stimulationsmittel haben folgende 
Zusammensetzung: MgCl, 3%; MgCl, 1% + MgSO, 2%; MgSO, 1% + MnSO, 
2%; MgCl, 2% + Mn(NO,), 1%. Die Lösungen sind also 3%ig. 

2 Die von ToBLER (1944) für die Auslösung der Keimung der Flechtensporen 
als günstigst erwiesene Konzentration des Vitamin B, war 1:500000. 
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neuen Auffassung ist uns nun nicht allein die Möglichkeit gegeben, 
weitere Chemikalien auf ihre keimungsfördernde Wirkung hin zu unter- 
suchen, sondern planmäßig die für die Keimung der Samen usw. ver- 
antwortlichen Wirkstoffe zu analysieren und so tiefer in die Probleme 
der Keimungsphysiologie einzudringen. 


Die bekannten Untersuchungen von BRUNNER (1932) an Kiefernsamen und 
von SCHANDER (1934) an Reis und anderen Getreidearten zeigen, daß in dem 
Endosperm bzw. in der Aleuronschicht Wirkstoffe enthalten sind, die für die 
normale Ausbildung des Keimlings notwendig und verantwortlich sind. Beraubt 
man die genannten Samen der wirkstoffhaltigen Schicht, so entstehen, abgesehen 
von relativ seltenen Extremfällen, wo die Keimung überhaupt nicht mehr ein- 
geleitet wird, kleine Kümmerpflanzen, denen die Mangelerscheinungen sehr deut- 
lich anzumerken sind. Daß es sich hier nicht um einen Nährstoffmangel, sondern 
um eine Avitaminose handelt, konnte experimentell eindeutig erwiesen werden. 
Von ‚‚Keimungshormonen‘“ wird ebenfalls in den bekannten Orchideenunter- 
suchungen von BURGEFF (1936) und SCHAFFSTEIN (1938, 1941) oft gesprochen. 
Diese Bezeichnung für die hier bearbeiteten Wirkstoffe ist aber irreführend, da 
das Vandophytin für die Auslösung der Keimung bedeutungslos zu sein scheint. 
Die Notwendigkeit dieses Wirkstoffes für die normale Entwicklung tritt erst in 
dem nicht-autotrophen Keimlingsstadium, also nach Abschluß der Keimungs- 
prozesse hervor. In der ersten Arbeit dieser Untersuchungsreihe (BRUNNER, 
1932), wie auch neuerdings von SCHAFFSTEIN (1941), ist bereits ausdrücklich darauf 
hingewiesen, daß es sich hier nicht um Keimungswirkstoffe, sondern um Wuchs- 
stoffe handelt. In diesem Zusammenhang wäre auch auf viele weitere Wirk- 
stoffe, wie auf Vitamin G, B,, Progynon usw. hinzuweisen, die nach den Unter- 
suchungen von Hausen (1935), Havas (1935) und Davies u. Mitarbeiter (1937) 
bei den höheren Pflanzen aber nur wachstumsfördernd wirken 





Dagegen stellt nach den Untersuchungen von ToBLER (1944) das 
Vitamin B, einen typischen keimungsauslösenden oder zumindest 
keimungsbeschleunigenden Wirkstoff bei den niederen Pflanzen dar. 
TOoBLER fand nämlich, daß dieses Vitamin die Sporenkeimung der 
Flechtenpilze ganz wesentlich fördert, und zwar in einer für die Wirk- 
stoffe sehr typischen niederen Konzentration. Keimungsauslösende 
Wirkstoffe werden wir auch bei Pirola uniflora annehmen müssen, nach- 
dem LIHNELL (1942) hier feststellte, daß dieses Wintergrün nur in Gegen- 
wart seines Mycorrhiza-Pilzes zur Keimung kommt (vgl. auch Lück, 
1941). Ebenfalls werden wir derartige Keimungswirkstoffe beiOrobanche, 
Bartschia und anderen Vollparasiten fordern müssen, bei denen feststeht, 
daß ihre Samen nur im Kontakt mit dem autotrophen Wirt keimen 
(HEINRICHER, 1910). Denn in anderer Weise als durch einen Wirkstoff- 
effekt lassen sich diese Erscheinungen wohl kaum erklären. 

Wenn die Bedeutung der keimungsfördernden Wirkstoffe bei diesen 
nach der Definition von ScHoPFER (1939) durch Syntheseverlust auxo- 
heterotrophen, d.h. wirkstoff-unselbständigen Organismen so offen- 
sichtlich wird, dann liegt die Vermutung nahe, daß die gleichen Wirk- 
stoffe auch für die Keimung auxo-autotropher Organismen von derselben 
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grundlegenden Bedeutung sind. Ihre Wirkung tritt hier im natür- 
lichen Keimungsablauf nur aus dem Grunde nicht zutage, weil diese 
Stoffe von den wirkstoff-selbständigen Pflanzen in ausreichender Menge 
selbst synthetisiert werden. Daß derartige keimungsfördernde Hor- 
mone auch bei den auxo-autotrophen Organismen von Wichtigkeit sind, 
konnte ich aber bereits für die Sonnenblume und den Hafer experi- 
mentell nachweisen (Rue, 1939). Entsprechendes für die Gurke hat 
neuerdings KAUFMANN (1943) bewiesen. 

Es ergab sich aus diesen Versuchen, daß bestimmte Helianthus- 
Keimlingsorgane (Plumula, Keimblätter, Hypokotylglied), die aus ge- 
quollenen Achänen herauspräpariert wurden, die Keimungsgeschwindig- 
keit des Hafers zu steigern vermögen. Weiter konnte ich zeigen, daß 
Keimlingsorgane aus schnell keimendem Saatgut der Sonnenblume die 
Keimungsgeschwindigkeit des Hafers wesentlich günstiger beeinflussen 
als schlecht keimendes Saatgut, daß also ein gut keimendes Samen- 
material über größere Mengen des Keimungshormons verfügt als altes 
mit verminderter Keimkraft. Diese und viele andere Versuche beweisen 
meines Erachtens auch für die auxo-autotrophen Pflanzen die Existenz 
keimungsfördernder Wirkstoffe!. 

Der experimentelle Nachweis für ‚derartig keimungsfördernde Hor- 
mone bei den meisten höheren Pflanzen läßt sich nun aus dem Grunde 
relativ schwer erbringen, weil das Testobjekt im allgemeinen über opti- 
male oder doch zumindest ausreichende Mengen dieses Wirkstoffes ver- 
fügt. Nimmt daher ein Saatgut mit der Quellungsflüssigkeit zusätzlich 
weitere keimungsbeschleunigende Wirkstoffe auf, so steht nach den all- 
gemeinen Erfahrungen der Wirkstoffphysiologie von vornherein an 
Stelle einer Keimungsförderung eine Keimungshemmung zu erwarten. 

Wir müssen also, um den Nachweis der Keimungshormone einwand- 
freier und empfindlicher zu gestalten, zunächst nach einem Testobjekt 
suchen, das möglichst arm an derartigen Hormonen ist. Für diese 
Untersuchungen erschien nach meinen bisherigen Erfahrungen der Hafer 
besonders geeignet. Weiter wissen wir, daß die Keimungseigenschaften 
eines Saatgutes nach Abschluß der Nachreife während der Lage- 
rung allmählich geringer werden. Es besteht somit die Möglichkeit, 
daß bei einem alten Hafer die Keimzahlen dann wieder ansteigen, wenn 
die während der Lagerung des Getreides zerstörten eigenen Keimungs- 


1 Erwähnt sei noch in diesem Zusammenhang, daß nach den Untersuchungen 
von PAULMANN (1937) Preßsäfte aus 7—10 em hohen Helianthus- und Zea-Mays- 
Keimlingen eine Steigerung der Mitosezahlen von Hühnerfibroblasten und ein 
besseres Wachstum der Kulturen bewirken. Wachstumsfördernd sind vor allem 
die Extrakte aus den Keimblättern und belichteten Blättern, dagegen ließen, 
sich im ungekeimten Saatgut keine derartigen entwicklungsfördernden Stoffe 
nachweisen. 
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hormone durch neue, mit der Quellungsflüssigkeit aufgenommene Wirk- 
stoffe ersetzt werden. Da wir weiter bisher nichts über die Verteilung 
dieser postulierten Wirkstoffe in der Karyopse wissen, lag die Annahme 
nahe, den Wirkstoffhaushalt des Getreides durch Beschneiden des Endo- 
sperms zu verringern. So wurde die Keimfähigkeit des für die vorliegen- 
den Versuche verwendeten Hafers nach dem Halbieren des Endosperms 
von 75 auf 40% vermindert (vgl. Poxz, 1935). 

Die Versuche, die in dem Zeitraum von März 1944 bis Februar 1945 durch- 
geführt wurden, setzte ich nach diesen Erwägungen folgendermaßen an: Nicht 
entspelzter Siegeshafer der Firma Gebr. Dippe, Quedlinburg, aus der Ernte 1941 
(also 2!/,—3"/, Jahre alt) wurde mit einem Samenschneider etwa in der Mitte 
quer durchschnitten und dann je 50 Karyopsen mit halbem Endosperm in eine 
Perri-Schale auf eine Lage Filterpapier (Lieferfirma: Papierfabrik F. E. Epper- 
lein in Elterlein), das mit 5 ccm der Quellungsflüssigkeit angefeuchtet wurde, 
ausgelegt. Zu der Quellungsflüssigkeit gab ich die für diese Untersuchung heran- 
gezogenen Stoffe, so daß diese sogleich von dem quellenden Embryo aufgenommen 
werden konnten. Nach dem Ansetzen des Versuches kamen die Keimschalen 
sofort in einen auf 24° konstant gehaltenen Keimschrank. Jeder Versuch wurde 
grundsätzlich mit mindestens 10 Wiederholungen angesetzt und die Keimzahlen 
nach 1, 2, 3 und 4 Tagen durch Auslesen der Keimlinge bestimmt. 

Bevor wir nun zu der Besprechung der experimentellen Ergebnisse 
übergehen, wollen wir uns Klarheit über die Begriffe der Keimungs- 
wirkstoffe verschaffen: Zunächst unterscheiden wir zwischen keimungs- 
hemmenden und keimungsfördernden Stoffen (s. RuGE, 1939). Weiter 
müssen wir, zumindest solange keine experimentellen Gegenbeweise vor- 
liegen, in unseren theoretischen Betrachtungen die keimungsfördernden 
Wirkstoffe in zwei Gruppen aufteilen, je nachdem ob sie die Keimfähig- 
keit (d.h. die Keimzahlen beim Hafer nach dem 10. Keimtage; Ecce- 
BRECHT, 1941) oder die Keimschnelligkeit (d.h. die Keimzahlen nach 
dem 3. Keimtage) beeinflussen. Wir wollen also keimungsauslösende 
Wirkstoffe keimungsbeschleunigenden gegenüberstellen. 





Experimenteller Teil. 





A. Versuch zur Extraktion der keimungsbeschleunigenden Wirkstoffe. 

Um zunächst wieder den Anschluß an meine früheren Versuche 
(RuGE, 1939) zu gewinnen, setzte ich folgendes Experiment an: Zu je 
50 ungequollenen Haferkörnern wurden auf angefeuchtetes Filterpapier 
in Pereı-Schalen die aus 20 jungen Helianthus-Keimlingen mit einer 
Gesamtlänge von 3—7 mm herauspräparierten Sproßorgane gelegt. Wie 
die Tab. 1 zeigt, ergab dieser Versuch gegenüber der Kontrolle wieder 
eine, wenn auch geringe, so doch eindeutige Förderung der Keimungs- 
geschwindigkeit. 

Es geht also, wie früher ausführlicher nachgewiesen und näher be- 
gründet, von den Organen jüngster Helianthus-Keimlinge ein keimungs- 
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beschleunigender Effekt aus, den wir nach den allgemeinen Erfahrungen 
der Wirkstoffphysiologie allein auf stofflicher Grundlage deuten können. 


Tabelle 1. Keimzahlen vom Hafer geringer Keimfähigkeit nach Einwirken von 
kei beschleunigenden Stoffen aus dem Hypokotyl und der Plumula sehr 


junger Helianthus-Keimlinge. 








| 1. Keimtag | 2. Keimtag | 3. Keimtag 





A A ce ae eds | 19,6 + 4,9 | 30,4 + 3,9 | 32,2 + 3,3 
WEN a. CSSS ais ras à ! 26,8 + 3,4 | 36,0 + 3,0 | 37,0 + 3,1 
% Steigerung der Keimzahlen gegen- | | | 

14,8 


über der Kontrolle . . . . . . . 18,4 


38,2 

Da nun derartige Versuche erst dadurch recht überzeugend werden, 
wenn es gelingt, den vermuteten Wirkstoff tatsächlich zu extrahieren 
und im Extrakt anzureichern, unternahm ich einige Vorversuche in 
dieser Richtung, die jedoch zunächst scheiterten. 

Zu diesen Versuchen präparierte ich aus jungen Keimlingen der 
Sonnenblume das Hypokotyl mit der Plumula (Gesamtlänge wieder 
etwa 3—7 mm), also die nach dem biologischen Test wirkstoffreichen 
Organe, heraus, legte sie auf trockenes, bzw. in einer anderen Serie auf 
angefeuchtetes Filterpapier in eine PEtkı-Schale und schloß diese mit 
dem Schalendeckel ab. Die Keimschalen kamen nun für 10 Min., bzw. 
in einer anderen Versuchsreihe für 30 Min., in einem Dampftopf in strö- 
menden Wasserdampf, um so bei 100° die Wirkstoffe aus dem Gewebe 
eventuell freizumachen und in das Filterpapier oder in die Quellungs- 
flüssigkeit übertreten zu lassen. Nach dem Abkühlen legte ich dann 
das Testobjekt, wieder den Siegeshafer (mit bzw.ohne Spelzen, halbiert 
oder nicht halbiert), zu den Keimlingsorganen. Da diese meist nach 
einigen Tagen in Fäulnis übergingen, nahm ich die Helianthus-Organe 
in einigen Versuchsserien bereits am 1. Keimtage wieder aus den Keim- 
schalen heraus. 

Wie ich nun auch die Versuchsanstellungen variierte, stets ergab 
sich an Stelle der erwarteten und erhofften Keimungsbeschleunigung 
eine relativ starke Keimungshemmung. Die keimungshemmenden Stoffe 
sind also thermostabil. Die keimungsfördernden Substanzen lassen sich 
dagegen nach dem Erhitzen nicht mehr im biologischen Test nachweisen. 
Eine Extraktion der gesuchten Wirkstoffe erscheint also relativ schwie- 
rig, da sich eine kurze Erwärmung beim Verdampfen der Lösungsmittel 
kaum vermeiden läßt. Ich gab diese Versuche aber vor allem aus dem 
Grunde zunächst auf, da später zu besprechende Versuche die Ver- 
mutung nahelegten, daß der keimungsbeschleunigende Stoff als Gas 
vorliegt, das zu absorbieren mir im Augenblick aber nicht die Möglich- 
keit gegeben war. 
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B. Vitamine und Keimung. 


1. Bestimmung des Vitamingehaltes in jungen und alten Samen. 

Aus den Untersuchungen von JuEL (1941) können wir entnehmen, 
daß der Auzingehalt in alten Samen zum Teil sehr erheblich verringert 
wird. Dennoch folgert die Verfasserin aus ihren Ergebnissen, daß der 
Keimverlust beim Altern des Saatgutes nicht mit dem Absinken des 
Auxinspiegels in einen direkten Zusammenhang gebracht werden darf. 
Dieser Ansicht kann ich nur beipflichten, da Versuche von verschiedenen 
Forschern wie eigene stets das gleiche Ergebnis zeigten, daß nämlich 
die B-Indolylessigsäure in sehr verschiedenen Konzentrationen als 
Auxinaktivator die Keimung durchaus nicht beschleunigt, sondern stets 
hemmt (s. Rue, 1939, Fig. 14). Ich möchte daher die Streckungs- 
wuchsstoffe nicht als keimungs-, sondern ausschließlich als wachstums- 
fördernde Wirkstoffe ansprechen. 

Für die Hefewuchsstoffe gibt NIELSEN (1936) an, daß sie bei der Gerste, 
dem Rotklee u.a. in jungem, frisch geerntetem Saatgut in gleicher 
Menge enthalten sind wie in altem. Ich wiederholte diese Versuche mit 
dem Siegeshafer Ernte 1941 und verglich das Ergebnis mit dem beim 
Hafer der gleichen Abstammung, jedoch der Ernte 1943 gewonnenen. Die 
Biosbestimmung führte ich nach den in meinen „Übungen“ gemachten 
Angaben durch (RUGE, 1943) und gewann den Wuchsstoffextrakt, in- 
dem je 100 Haferkörner! möglichst fein geschrotet und das Schrot mit 
250 cem Leitungswasser eine Stunde bei 70° extrahiert wurde. Auf 
25 cem der synthetischen Nährlösung nach Boas kamen in Serie I: 
5 cem Extrakt, Serie II: 0,5 ccm Extrakt, Serie III: 0,05 ccm Extrakt. 

Jeder Versuch wurde mit 5 Wiederholungen angesetzt. Nach 48stün- 
diger Kultur der eingeimpften Hefe bei 24° bestimmte ich die Zahl 
der Hefezellen in den einzelnen Kulturgefäßen mit Hilfe einer Blut- 
körperchen-Zählkammer nach THoma. 

Die durchschnittliche Hefezahl aus Serie 1/1943 verhält sich nun zu 
der aus Serie 1/1941 wie 100:54. Die Bioswuchsstoffe werden also bei 
dem Siegeshafer in ihrer Menge während der Lagerung des Getreides ganz 
wesentlich verringert. 

Nach den Untersuchungen von Dacys (1938) finden sich in den 
Samen neben den freien auch noch die sog. gebundenen Bioswuchsstoffe, 
die erst während der Keimung durch bestimmte Enzyme in Freiheit 
gesetzt werden. Um den Gehalt dieser gebundenen Bioswuchsstoffe 
ebenfalls vergleichend in den verschieden alten Samen zu bestimmen, 
filtrierte ich das mehrmals mit heißem Wasser extrahierte, also von 
1 Das 1000 Korngewicht wurde beim Hafer 1943 auf 37,1 g bestimmt, das 
des Hafers 1941 aber nur auf 27,6 g. Der Hafer hat also in den 2 Jahren mehr 
als 25% seines Gewichtes eingebüßt. 
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aktiven Bioswuchsstoffen befreite Schrot aus dem vorherstehenden Ver- 
such ab und übergoß es in einem Kolben mit 100 ccm Wasser + 10cem 
1 norm. Salzsäure, um in dieser Weise die gebundenen Bioswuchsstoffe 
zu aktivieren. Nun wurde das Haferschrot abermals eine Stunde auf 70° 
erwärmt und der gewonnene Extrakt mit Natronlauge neutralisiert. 

Wie in dem vorhergehenden Versuch kamen 5 bzw. 0,5 oder in der 
III. Serie 0,05 cem dieses 2. Extraktes, der nun vor allem die gebun- 
denen Bioswuchsstoffe enthält, zu 25 cem der synthetischen Nährlösung 
von Boas. Die Bestimmung der Hefezahlen nach 48stündiger Kultur 
bei 24° ergab, daß die Werte für die Serien 1941 etwa um 30 % unter 
denen für 1943 liegen. Während der Getreidelagerung wird bei dem 
Siegeshafer also nicht allein der Gehalt an freien, sondern auch der an ge- 
bundenen Reserve- Bioswuchsstoffen verringert. 

Entsprechende Versuche führte ich auch zur Bestimmung des 
Vitamin B,-Gehaltes mit jungem und altem Hafer aus. Die Ergebnisse 
sind weniger eindeutig, lassen aber auch den Schluß zu, daß das Vit- 
amin B, mit der Alterung der Karyopsen abnimmt. 

Der Vitamin C-Gehalt in dem Hafer Ernte 1941 und 1943 wurde 
nach der Methode von A. Fusıra und T. EBIHARA (GSTIRNER, 1941) mit 
Phospho-18-wolframsäure (FOLIN-Reagens) bestimmt. Dieser Versuch 
ergab, daß sich in dem Mehl beider Ernten nur sehr wenig Ascorbin- 
säure nachweisen läßt, aber doch in dem Hafer 1943 wesentlich mehr 
als in dem der Ernte 1941. Also auch der Ascorbinsäuregehalt ist in dem 
‚Saatgut mit der niedrigen Keimfähigkeit wesentlich geringer als in dem mit 
voller Keimkraft 

Mit der Verringerung der Keimfähigkeit scheint also ein allgemeines 
Absinken des Wirkstoffspiegels parallel zu gehen. 


2. Einfluß künstlicher Vitaminversorgung alter Samen auf deren 


Keimungsauslösung. 

Das Aneurin steuert als Teilkomponente der Cocarboxylase den Kohlen- 
hydratabbau, beeinflußt aber außerdem nach den Ergebnissen vieler Unter- 
suchungen maßgeblich die Entwicklung der niederen wie der höheren Pflanzen. 
Daher war es zunächst wichtig, von den bekannten Vitaminen das Vitamin B, 
auf seine keimungsphysiologische Bedeutung hin zu untersuchen. Ein Präparat 
der Firma I.G.-Farben-Industrie A.G. (Vitamin B,-Hydrochlorid) kam in der 
Konzentration von 107? — 10-5 g/100 ccm H,O zur Untersuchung. 

In allen diesen Verdünnungsstufen bewirkte das Aneurin bei der 
Versuchsanstellung mit dem alten und halbierten Hafer eine Steigerung‘ 
der Keimfähigkeit wie der Keimschnelligkeit. Jedoch ging diese Förde- 
rung in keinem Fall über 10 % hinaus. Aus diesen Ergebnissen dürfen 
wir nun wohl kaum folgern, daß das Vitamin B, keine oder nur eine 
untergeordnete Bedeutung für die Keimungsauslösung beim Hafer be- 
sitzt. Wie die Bestimmungen des Vitamingehaltes (s. oben) zeigen, enthält 
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das alte Getreide mit geringer Keimkraft aber auch nur unwesentlich 
weniger Aneurin als das frische gleicher Abstammung. Diese Mengen 
reichen wohl vollständig für die Einleitung der Keimung aus. 


Vitamin B,. Das 2. Vitamin der B-Gruppe, das Laktoflavin, nimmt 
trotz seiner großen Bedeutung, die es als Teilkomponente des gelben 
Oxydationsfermentes für den Gesamtstoffwechsel besitzt, in den unter- 
suchten Konzentrationen von 10°? bis 10 g/100 com H,O keinen nach- 
weisbaren Einfluß auf die Keimungsprozesse. Aber auch hier müssen 
wir meines Erachtens die Bedeutung des Vitamins B, für die Keimung 
ebenso beurteilen wie die des Vitamins B,, d. h. wir dürfen aus dem 
Fehlen einer Keimungsförderung durch das Laktoflavin in unseren 
Versuchen nicht auf eine Bedeutungslosigkeit dieses Vitamins für die 
Keimungsprozesse schließen. 

Vitamin C. Die 1-Ascorbinsäure (Cebion der Firma E. Merck) steigert 
in dem gesamten untersuchten Konzentrationsbereich von 10-2 bis 
105 g/100 ccm H,O die Keimschnelligkeit und entsprechend auch die 
Keimfähigkeit um 20—25%. In diesen Versuchen läßt sich also die 
keimungsphysiologische Bedeutung dieses Vitamins einwandfreier be- 
weisen als bei den anderen. Daß dieser Nachweis hier aber so eindeutig 
gelingt, hängt wohl damit zusammen, daß die Ascorbinsäure viel leichter 
zersetzt wird als die anderen Vitamine. Ich glaube jedenfalls auf 
Grund dieser Versuche nicht zu dem Schluß berechtigt zu sein, 
daß wir bei einem Saatgut mit voller Keimkraft dem Vitamin C eine 
größere keimungsphysiologische Bedeutung zusprechen müssen als den 
anderen bisher untersuchten. Jedoch ist das Ergebnis aus diesen 
Untersuchungen insofern wichtig, als wir die Keimfähigkeit von altem 
Saatgut vor allem durch das Vitamin C zu steigern vermögen. 


Evion. Der Gedanke, daß das Antisterilitätshormon, das Vitamin E, 
eine Bedeutung bei der Auslösung der Keimung besitzen müßte, begrün- 
det sich auf der Tatsache, daß sich das Tocopherol vor allem in jungen 
Weizenkeimlingen findet und aus diesen gewonnen wird. Versuche mit 
dem Vitamin E-haltigen Evion ergaben jedoch in Verdünnungen mit 
Wasser im Verhältnis 1:5 bis 1:5000 stets eine wesentliche Keimungs- 
hemmung. Aus diesen Experimenten möchte ich wiederum nicht den 
Schluß ziehen, daß das Vitamin E nur eine keimungshemmende Wirkung 
besitzt. Der Wirkstoff ist nämlich in Wasser unlöslich, und beim Ver- 
dünnen des Weizenkeimöls mit Wasser ergibt sich stets eine dichte 
Emulsion, welche die Haferkörner umhüllt und so deren Atmung be- 
hindert. Wenn in diesen Versuchen mit dem Evion also eine Keimungs- 
hemmung hervortritt, so möchte ich deren Ursache nicht als Vitamin E- 
Wirkung ansprechen, sondern die durch die Emulsion bewirkte Atmungs- 
hemmung für die Keimungshemmung verantwortlich machen. 
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Nikotinsäure. Die Bedeutung der Nikotinsäure bzw. ihres Amids 
für die höheren Pflanzen ist zunächst durch die Untersuchungen von 
Appıcorr und Divirıan (1939) über die Kultur von Wurzelspitzen fest- 
gestellt worden. Neuerdings zeigte dann SCHAFFSTEIN (1941) weiter, 
daß das entwicklungsfördernde Hormon der Orchideen, das Vando- 
phytin, weitgehend durch die Nikotinsäure ersetzt werden kann. Um 
nun die Wirkung der Nikotinsäure (SCHUCHARDT) auf die wirkstoff- 
armen, halbierten Avena-Karyopsen feststellen zu können, setzte ich 
einen Versuch mit dem Amid dieser Säure in dem Konzentrationsbereich 
von 10-2 bis 10°? g/100 ccm H,O an. In diesem Versuch bewirkte die 
Konzentration von 10-? die maximale Steigerung der Keimungs- 
beschleunigung, wie sie in Tabelle 2 dargestellt ist. 


Tabelle 2. Prozentuale Steigerung der Keimzahlen durch Nikotinsäureamid 
(1073 g/100 com H,O) beim halbierten Hafer 1941. 





1. Keimtag | 2. Keimtag | 3. Keimtag | 4. Keimtag | 5. Keimtag 





+10% + os2|+ 10% = 0,85 | + 10% + 0,85 
| 





+19% + 0,98 | + 20% + 0,82 


Danach ist also die Nikotinsäure nicht nur bei Keimlingen (auxo-auto-, 
wie auxo-heterotropher höherer Pflanzen) entwieklungsfördernd, sondern 
bereits bei der Keimung. 

Glutathion. AbschlieBend sei eine Versuchsserie mit Glutathion 
(E. Merck) besprochen, die zeigt, daB dieser Redoxkatalysator bei 
halbierten, wirkstoffarmen Haferkérnern der Ernte 1941 in dem ge- 
samten untersuchten Konzentrationsbereich von 10-4 bis 10-8 g/100 ccm 
H,0 eine Keimungsférderung bewirkt. Die maximale Férderung wird 
hier wieder durch die niedrigste Konzentrationsstufe ausgelöst 
(s. Tabelle 3). 


Tabelle 3. Prozentuale Steigerung der Keimzahlen durch Glutathion 
(10-* g/100 ccm H,O) beim halbierten Hafer 1941. 





1. Keimtag | 2. Keimtag 3. Keimtag | 4. Keimtag 





| 
| 
+ 190% + 3,4 :| +21% + LI | + 39% + 1,3 | + 41% + 1,3 
| 


In diesem Zusammenhang war es nun wichtig, auch das Redoz- 
potential von schlecht keimendem, altem Saatgut mit dem von frischem 
Saatgut gleicher Abstammung und voller Keimkraft vergleichend zu 
untersuchen. Die Bestimmung führte ich mit Hilfe der Merckschen 
Redoxfarbstoffindikatoren durch. 

Je 50 g Svalöfer Siegeshafer (DIPPE) der Errite 1941 und 1943 wurden 18 Stun- 


den in Leitungswasser eingequollen, danach die überschüssige Quellungsflüssig- 
keit abgegossen und die Karyopsen mit Hilfe einer Kaffeemühle möglichst fein 


Planta Bd. 35. 20 
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geschrotet. Zu dem Mahlgut gab ich nun in einen mit einem Wattestopfen ab- 

Erlenmeyer 200 ccm einer 1/50 mol KH,PO,-Lösung (Py 4,72) 
und ließ 2 Stunden lang durch diese Aufschwemmung den aus einer Bombe ent- 
nommenen, durch eine frisch bereitete, alkalische Pyrogallollösung geleiteten 
N,-Strom perlen. Mit dem Einleitungsrohr wirbelte ich die Flüssigkeit ständig 
auf, um so eine Sättigung des Mahlgutes mit N, und ein vollständiges Ver- 
drängen des freien O, zu erreichen. Nun füllte ich einige Kubikzentimeter von 
dem Extrakt in Reagenzgläser ab, leitete in diese nochmals für einige Minuten 
N, ein und gab dann einige Tropfen der nach Vorschrift angesetzten Indikatoren 
(E. Merck) hinzu. Die Versuche wurden so angesetzt, daß stets ein gleichzeitiger 
Vergleich der Farbtönungen und damit des Redoxpotentials des Saatgutes 1941 
mit dem der Ernte 1943 möglich war, da nur ein direkter Vergleich der Färbungs- 
intensitäten eine Schlußfolgerung zuläßt. Das Ergebnis sei in Form eines Proto- 
kolls wiedergegeben. 


Tabelle 4. Bestimmung des Redoxpotentials beim gequollenen Hafer. 

















Indikator PRE. … CR Ernte 1941 Ernte 1943 
Thymol-indophenol . 17,5—20 entfärbt entfärbt 
Toluylenblau . . . 16 —18 fast völlig entfärbt Umschlag 
Methylenblau . . . 13,5—15,5 etwas entfärbt nicht entfärbt 


Der gequollene Hafer der Ernte 1943 besitzt also ein höheres Redox- 
potential (etwa rq 17) als der der Ernie 1941 (etwa rx 15). 

Zur Beantwortung der Frage, ob dieses Ergebnis nur für den unter- 
suchten Hafer oder auch für andere Samen verschiedenen Alters gilt, 
führte ich einen gleichen Versuch mit der Svalöfer Siegesgerste (Trent 
auf Rügen) der Ernte 1941 und 1943 durch, der aber die gleiche SchlBu- 
folgerung zuläßt. 


Tabelle 5. Bestimmung des Redoxpotentials bei gequollener Gerste. 




















Indikator UmschEnsshietes Ernte 1941 Ernte 1943 
Thymol-indophenol . 17,5—20 entfärbt entfärbt 
Toluylenblau . . . 16 —18 fast vollständig ent- {| Umschlag 

färbt 
Methylenblau . . . 13,5—15,5 Umschlag nicht entfärbt 


Mit dem Altern eines Saatgutes scheint also allgemein das Redox- 
potential auf einen niedreren rg-Wert abzusinken, d. h., daß ein frisches, 
voll keimfähiges Saatgut eine höhere Oxydationswirkung oder, anders aus- 
gedrückt, eine niedrere Reduktionswirkung als altes, schlecht keimendes 
Saatgut hat. Diese Tatsache werden wir uns wohl in der Weise erklären 
müssen, daß während der Lagerung durch die ständige Atmung das 
Atmungsmaterial bereits in eine höhere Oxydationsstufe übergeführt 
wird, 
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C. Äthylen und seine Derivate als keimungsbeschleunigende Substanzen. 

Ist die aus den Extraktionsversuchen (s. S.300f.) gezogene Vermutung 
richtig, daß der keimungsbeschleunigende Wirkstoff ein Gas darstellt, 
so lag es nach den Erfahrungen von MoLiscH (1937) u. a. nahe, zunächst 
das Äthylen in diese Untersuchung mit einzubeziehen, 

Einen Versuch, den ich in mehrfacher Wiederholung in veränderter 
Versuchsanstellung durchführte und der stets die gleichen Ergehnisse 
erbrachte, setzte ich folgendermaßen an: Durch eine mit 100 cem Lei- 
tungswasser beschickte Waschflasche ließ ich bei 17° C 30 Min. äthylen- 
haltiges Leuchtgas langsam hindurchperlen. Diese als gesättigt an- 
gesprochene Lösung verdünnte ich nun mit reinem Leitungswasser 
stufenweise jeweils im Verhältnis 1:10 bis zu einer Konzentration von 
10-$ (die gesättigte Lösung — 1) und ließ je 5 cem dieser verschiedenen 
Lösungen auf 50 halbierte Haferkörner in Perri-Schalen einwirken, die 
mit einem mit Vaseline bestrichenen Deckel möglichst luftdicht ab- 
geschlossen wurden. Die wie in allen anderen Versuchen aus 10 Wieder- 
holungen gewonnenen durchschnittlichen Keimprozente sind in Tab. 6 
zusammengestellt: 


Tabelle 6. Keimprozente von Avena nach Hinquellen in leuchtgashaltigem Wasser. 





1. Keimtag| % Steige- |9, Keimtag| * Steige- |3, Keimtag| % Steige- 
Keim-% | Fung 88. | Keim-% | TUDE 88. | Keim-% | TUDE BB. 
Kontrolle Kontralle Kontrolle 


o hard 0 lease” 0 
750 150,0 + 3,1| + 55,4 |590+24 + 19,4 


Keimprozente in 




















H,O (Kontrolle) [0,8 ++ 0,38 

Leuchtgas-H,0 [6,8 + 1,1 
10-3 | 

Leuchtgas-H,0 ‚6,4 + 1,0 
10-6 | 





Æ 
+ 700 150,4 + 1a + 56,5 u. +37) + 30,2 
| 

Wir können aus der Tabelle entnehmen, daß die Keimzahlen für 
die ersten Keimtage, d.h. die Keimschnelligkeit, durch die bei den 
Verdünnungen von 103 bis 10 in der Quellung: flüssigkeit enthaltenen 
Spuren von Leuchtgas ganz wesentlich gesteigert werden. Auch die 
Keimfähigkeit, d. h. der nach dem 7. Keimtage bestimmte Keimprozent- 
satz, wird etwas gehoben. Jedoch ist diese Förderung nicht so aus- 
geprägt wie die der Keimschnelligkeit, so daß ich das Leuchtgas eher 
als ein keimungsbeschleunigendes denn als ein keimungsauslösendes Gas- 
gemisch ansprechen möchte. — Weiter ist zu diesen Versuchen zu be- 
merken, daß das leuchtgashaltige Wasser in den stärkeren Konzen- 
trationen (z.B. 10-1) im allgemeinen noch eine geringe Keimungs- 
beschleunigung bewirkt, daß diese Förderung aber gegenüber den nie- 
deren Konzentrationen vermindert ist. 

In dem Leuchtgas nimmt das Äthylen neben CO, CO,, H,, N,, Methan 
und anderen Kohlenwasserstoffen mengenmäßig nur eine untergeordnete 
Stellung ein. Es erhebt sich daher die Frage, ob das Äthylen in dem 


20* 
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Gasgemisch nun tatsächlich die physiologisch wirksame Komponente 
darstellt. Die Klärung dieser Frage strebte ich in verschiedener Rich- 
tung an: 

Zunächst ließ ich durch Einwirken von Alkohol auf erhitzte Phos- 
phorsäure dargestelltes Äthylen bei 18°C 1 Stunde durch 200 cem 
Wasser perlen und sättigte dieses so mit dem Gas. Sodann wurde die 
konzentrierte Lösung wie in dem vorstehenden Versuch mit Wasser 
bis zu einem Verhältnis von 1:10? verdünnt und die einzelnen Verdün- 
nungsstufen als Quellungsflüssigkeit für den Hafer verwendet. 

Wie nun die Keimzahlen in Tabelle zeigen, bewirkt das reine Athylen 
selbst noch in der Verdünnung von 10- eine sehr starke Keimungs- 
beschleunigung. Weiter ist bemerkenswert, daß dieses chemisch reine 
Gas im Vergleich mit dem Leuchtgasgemisch auch in seiner gesättigten 
Lösung eine wesentlich stärkere Förderung der Keimschnelligkeit be- 
wirkt. Die bei dem Leuchtgas zum Teil auftretende schwache Keim- 
verzögerung durch die gesättigte Lösung beruht demnach auf der Wir- 
kung von anderen Bestandteilen des Leuchtgases, so wahrscheinlich vor 
allem auf der des giftigen CO. Bei der hier angewendeten Versuchsanstel- 
lung mit dem Äthylen ist also eine überoptimale und damit keimungs- 
hemmend wirkende Konzentration, wie sie bei anderen Wirkstoffen 
meist hervortritt, kaum zu befürchten. Trotzdem blieben für evtl. 
spätere Stimulationsversuche für die Praxis die niederen Konzen- 
trationen zu bevorzugen. 


Tabelle 7. Keimprozente von halbiertem Hafer (1941), eingequollen in 
äthylenhaltigem H,O. (Äthylengesättigte Lösung = 1.) 








| 1. Keimtag | 2. Keimtag | 3. Keimtag 
(Kontrolle) . | 1,8 + 0,5 39,3 + 1,0 | 44,4 + 3,5 
Adkylan 104 ....| 56413 | 580+25 | 600 + 1,05 
Äthylen 107 . . . . | 5,4 + 1,6 | 45,4 + 3,9 | 536 + 2,4 
| 


Dieser Versuch beweist also, daB noch geringste Mengen des reinen 
Athylens eine sehr wesentliche Keimungsbeschleunigung bewirken. Nun 
muBte weiter die Frage entschieden werden, ob in dem Leuchtgas neben 
der einen noch andere keimungsférdernde Substanzen enthalten sind. 
Hierzu setzte ich zunächst einen Versuch an, in dem das Athylen aus 
dem Leuchtgas nach Durchströmen einer 2 %igen Kaliumpermanganat- 
lösung in 2% Soda durch Oxydation zersetzt war. Die wichtigsten Er- 
gebnisse dieses Experiments sind in Tabelle 8 zusammengefaßt. 

Wir sehen, daß dem Leuchtgas nach Durchströmen einer soda- 
alkalischen Permanganatlösung seine keimungsbeschleunigende Wirkung 
praktisch vollständig genommen war, da in diesen Versuchen, ganz 
im Gegensatz zu dem unbehandelten Leuchtgas, eine Verdünnung der 
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Tabelle 8. Keimprozente von halbiertem Hafer (1941), eingequollen in äthylenfreiem, 
leuchtgashaltigem Wasser ( Äthylenoxydation). 


| 1.Keimtag | 2.Keimtag | 3. Keimtag 








N PT 1,4 + 0,17 | 40,0 + 2,5 | 43,6 + 2,8 
Äthylenfreies Leuchtgas (gesättigt) . | 2, 2 + 0,05 50,6 + 1,7 | 54,2 + 1,9 
Äthylenfreies Leuchtgas (10-2) . . . | 3,6 + 0,39 | 39,0 + 1,55 | 44,4 + 1,58: 











gesättigten Lösung im Verhältnis 1 : 100 (10-2) keine Keimungsförderung 
mehr bewirkt. Die geringe Keimungsbeschleunigung der gesättigten 
Lösung läßt sich hier wohl ohne weiteres durch die Annahme erklären, 
daß bei dieser Versuchsanstellung geringste Spuren des Äthylens, die, 
wie wir vordem sahen, vollauf zur Keimungsbeschleunigung ausreichen, 
durch das KMnQ, in der hier angewendeten Versuchsanstellung noch 
nicht oxydiert wurden, also physiologisch wirksam blieben. 

Zu dem gleichen Ergebnis, daß das Äthylen die einzige physio- 
logisch wirksame Komponente in dem Leuchtgasgemisch darstellt, 
führte ein weiterer Versuch, in dem das Äthylen auf dem Wege der Ab- 
sorption durch konzentrierte Schwefelsäure dem Leuchtgas entrissen 
wurde. 

Wenn uns diese Versuchsserie den Nachweis erbringt, daß das 
Äthylen die Keimung des Hafers sehr stark zu fördern vermag, so wollen 
wir nun eine kurze Berechnung durchführen, um zu ermitteln, welche 
Mengen des Gases zur Beschleunigung der Keimung tatsächlich er- 
forderlich sind. Nach den Tabellen von LaAnpoLt-BöRNSTEIN enthalten 
100 ccm einer bei 17° gesättigten Lösung 0,0158 g Athylen. Eine Lösung, 
die bei einer Verdünnung der äthylen-gesättigten Lösung im Verhält- 
nis 1:10? nach den in Tabelle 7 dargestellten Ergebnissen die Keimung 
noch sehr stark beschleunigt, enthält also in den für 50 Haferkörner als 
Quellungsflüssigkeit angewendeten 5cem H,O 7,9 x 10-1 g Äthylen. 
Für eine Karyopse reicht mithin die unvorstellbar geringe Menge von 
1,58 x 10-12g aus, um die Wahrscheinlichkeit einer Verkürzung der 
Keimungszeit ganz wesentlich zu steigern. Bei dieser Berechnung müs- 
sen wir nun noch berücksichtigen, daß wir von der Annahme ausgingen: 
1. die Ausgangslösung ist tatsächlich äthylen-gesättigt und 2. beim Ver- 
dünnen der Lösungen wie auch vor allem aus den Keimschalen beim An- 
setzen der Versuche entweicht kein Gas. Die vorstehende Berechnung 
bezieht sich also auf maximale Mengen, die vom Äthylen wirksam 
werden könnten. Die tatsächlich wirksam werdende Äthylenmenge wird 
jedoch noch wesentlich geringer sein. 

Errechnen wir nun aus den oben angegebenen Zahlen, wie viele Mole- 
küle Äthylen in 1,58 x 10-12 g enthalten sind, dann ergibt sich dieimmer 
noch recht beträchtliche Zahl von 3,41 x 101% Moleküle Athylen, die 
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also die Keimung des wirkstoffarmen Hafers mit geringer Keimfähigkeit 
wesentlich fördern. 

Athylenchlorhydrin. Da die vorstehenden Versuche zeigten, daß das 
Äthylen die Keimung recht wesentlich beschleunigt, lag der Gedanke 
nahe, nach weiteren, dem Äthylen chemisch verwandten Verbindungen 
zu suchen, die die gleiche physiologische Wirkung besitzen. Nun wies 
bereits Denny (1926) nach, daß das Athylenchlorhydrin die Ruheperiode 
der Kartoffel abkürzt und die ruhende Knolle zum Treiben bringt (vgl. 
auch GUTHRIE, 1939). 

Die Wirkung des Äthylenchlorhydrins (ScHUCHARDT) auf die Kei- 
mung des halbierten Hafers, Ernte 1941, mit seiner sehr geringen Keim- 
fähigkeit wurde nun näher untersucht. Die in der gleichen Weise wie 
die früheren angesetzten Versuche ergaben, daß das Äthylenchlor- 
hydrin in hohen Konzentrationen (1 ecm/100 cem Wasser) die Kei- 
mung sehr stark hemmt, bei stärkerer Verdünnung die Keimung da- 
gegen, wie die Tabelle 9 zeigt, wesentlich fördert. 


Tabelle 9. Prozentuale Steigerung der Keimzahlen beim alten, halbierten Hafer 
mit geringer Keimkraft durch Athylenchlorhydrin gegenüber der Kontrolle. 














| 1. Keimtag 2. Keimtag | 3. Keimtag 
| 
Kontrolle: Wasser . . . . | 0 0 | 0 
Äthylenchlorhydrin 10-2. . | + 200 + 10,3 | +31409 | “+ 33,5 + 1,0 
L 104. . | +225+ 7,5 | +54+13 | +42 +14 
Ps 104. . | +2004 5,8 |! +78 +1,5 +55 +13 
ss 10. : | +2004 61 | +74411 | +61 +13 


Die Steigerung der Keimschnelligkeit ist nicht in allen Versuchsreihen 
die gleiche, was sich aber vor allem daraus erklärt, daB bei dem in 
Tabelle 9 dargestellten Versuch die Keimzahlen des ersten Keimtages 
zu einem relativ frühen Zeitpunkt (vor Ablauf der 24 Stunden) ermittelt 
wurden. Bestimmen wir aber die ersten Keimzahlen zu einem etwas 
späteren Zeitpunkt, so wird die anfangs so sehr starke Förderung 
der Keimschnelligkeit bereits wieder mehr ausgeglichen, wie es die 
Tabelle 9 für den 2. und 3. Keimtag zeigt. 

Die Versuche mit dem Äthylenchlorhydrin ergeben also, daß die er 
Stoff vor allem die Keimschnelligkeit, aber auch die Keimfähigkeit des 
Hafers sehr wesentlich steigert. 

Athylenglycol. Dem Äthylenchlorhydrin chemisch sehr nahe ver- 
wandt ist das Äthylenglycol, wie die Strukturformeln zeigen: 


H 
| 0 
H,C=C C—CH, C—CH, H,C—C—C& 
i mi | Pie | i pl OH 
Cl OH OH OH H 


Äthylen Äthylenchlorhydrin Athylenglycol Milchsäure 
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Die Wirkung des Athylenglycols (E. Merck) auf die Keimung von 
altem, halbiertem Hafer mit seiner geringen Keimfähigkeit soll nunmehr 
besprochen werden. Wie die Tabelle 10 zeigt, fördert das Äthylen- 
glycol in den Konzentrationen von 1—10-* ccm/100 ccm Wasser die 
Keimschnelligkeit, und zwar ist die durch das Glycol bewirkte 
Keimungsförderung etwa ebenso stark wie die des Äthylenchlor- 


hydrins. 


Tabelle 10. Prozentuale Steigerung der Keimzahlen des halbierten alten Hafers 
nach Einwirken von Athylenglycol. 





| 1.Keimtag | 2. Keimtag | 3. Keimtag 





LT ue A ET ES 0 0 | 0 

Athylenglycol 1 cem/100 cem H,0 : . | + 32 + 0,76 | + 46 + 1,21 | + 42 + 1,22 
»  10-* cem/100 ccm H,O. . | + 38 + 1,43 | + 40 + 1,45] + 36 + 1,35 
” 10-4 cem/100 cem HO. . | + 93 + 2,42! + 75 + 1:38 | + 67 + 1,45 
” 10-8 cem/100 com H,0 . . | + 25 + 1,18 | + 55 + 1.15 | + 56 + 1,01 


Das Athylentrichlorid (CHC1=CCI,; reinst der Firma E. Merck) be- 
einfluBt in dem gesamten untersuchten Konzentrationsbereich von 1 bis 
10-3 ccm/100 cem Wasser die Keimung des Hafers in keiner Weise. Das 
Äthylendiaminhydrat (H,N - CH,—CH, : NH, H,O; 40% der Firma 
Schuchardt) ist dagegen nur in den niederen Konzentrationen (10-2 
bis 108 cem/100 cem Wasser) für die Keimung bedeutungslos, in den 
höheren Konzentrationen (1 ccm/100 cem Wasser) hemmt es die Ent- 
wicklung der Keimlinge sehr stark und läßt auch keine normale Wurzel 
entwicklung mehr zu. 

Die vorliegenden Versuche zeigen mithin, daß von den untersuchten 
Äthylenderivaten neben dem Äthylen selbst das Äthylenchlorhydrin die 
günstigste Wirkung auf die Keimungseigenschaften des alten Hafers 
mit seiner geringen Keimfähigkeit besitzt. Diese Feststellung ist für 
die Praxis in mehrfacher Hinsicht von großer Bedeutung: zunächst 
liegt das Äthylenchlorhydrin als technisches Produkt in ausreichender 
Menge für entsprechende Großversuche vor. Weiter ist es als Flüssig- 
keit wesentlich leichter zu handhaben als ein Gas und schließlich 
besitzt es nieht mehr die explosiven Eigenschaften des Äthylens. So 
wäre das Äthylenchlorhydrin als Stimulationsmittel für die Keimung 
sehr wohl geeignet, wenn schließlich noch eine Voraussetzung gegeben 
ist: daß nämlich dieser Stoff nicht nur beim Hafer, sondern auch 
bei anderem Saatgut die Keimung beschleunigt und fördert. Zur 
Prüfung dieser Frage wurden einige tastende Vorversuche angesetzt, 
die ein sehr befriedigendes Ergebnis zeigten. 

Nach diesen Versuchen steigert das Äthylenchlorhydrin nämlich die 
Keimschnelligkeit und meist auch die Keimfähigkeit nicht nur beim 
Siegeshafer, sondern auch beim Roggen (Königsroggen, Trent/Rügen), 
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Svalôfs Extrakolben-Sommerweizen (Trent/Rügen), Siegesgerste (Trent/ 
Rügen), Futtermalve (Krull), Phaseolus (weiße Gartenbohne), Schwarz- 
wurzel, 2 Sorten Schnittpetersilie, Aguwilegia coerulea, Weymouth- 
kiefer. Unwirksam blieb das Athylenchlorhydrin dagegen bei dem 
Lepidium sativum und anderen sehr schnell keimenden Samen. Dort, wo 
die Keimdauer dagegen lang ist, also bei den Samen, wo eine Beschleuni- 
gung der Keimung fiir die Belange der Praxis sehr zu erstreben wäre, 
scheint nach den bisherigen Erfahrungen das Äthylenchlorhydrin die 
Keimschnelligkeit und zumeist auch die Keimfähigkeit zum Teil sehr 
erheblich zu steigern. Wichtig aber und für die Praxis streng zu be- 
achten ist, daß das Äthylenchlorhydrin ähnlich wie andere Wirk- 
stoffe nur in niederen Konzentrationen entwicklungsfördernd wirkt, in 
höheren dagegen entwicklungshemmend. Weiter ergaben meine bis- 
herigen Versuche, daß diese Substanz die Keimung von älterem, ab- 
gelagertem Saatgut beschleunigt, dagegen nicht die von frischem 
(Ruce, 1947b). 

In einem weiteren Versuch sollte nun geprüft werden, ob das Äthylen- 
chlorhydrin auch die weitere Entwicklung der Keimlinge günstig beein- 
flußt. Dazu wurden die in Äthylenchlorhydrin 10-8 ccm/100 ccm Wasser 
eingequollenen Samen der weißen Bohne nach erfolgter Keimung in 
Gartenerde gesetzt. Es zeigte sich, daß sich die mit dem Äthylen- 
präparat behandelten Keimlinge über 3 Wochen nach Versuchsbeginn 
wesentlich schneller und besser entwickelten als die Kontrollen. Sie 
hatten zumindest ein Internodium mehr entwickelt. Nach dieser Zeit 
glich sich der Unterschied langsam wieder aus. 


D. Milchsäure und andere organische Säuren als keimungsfördernde 
Substanzen. 

Jüngst konnte SCHNEIDER (1941) den experimentellen Nachweis er- 
bringen, daß in wachsenden Organen stets mehr Milchsäure enthalten 
ist als in den Speichergeweben der gleichen Pflanze, und daß während 
der Keimung diese Oxysäure in einer maximalen Menge zu dem Zeit- 
punkt des Wurzeldurchbruches entsteht. SKRAUB und WEBER (1936) und 
KNABE (1943) konnten ferner zeigen, daß diese und andere organische 
Säuren bzw. ihre Salze die Keimlingsentwicklung fürdern. Um nun zu 
prüfen, welchen Einfluß die Milchsäure, die sich chemisch ja ohne 
weiteres von dem Äthylen ableiten läßt (s. o.), auf die Keimungsaus- 
lösung beim Hafer mit geringer Keimfähigkeit hat, führte ich folgende 
Versuche in der gewohnten Technik mit halbiertem Hafer, Ernte 1941, 
durch, und zwar zunächst mit der Milchsäure (E. Merck) selbst, sodann 
mit ihrem Na-Salz (Na-Laktat, Sirup-Konsistenz, E. Merck), um da- 
durch die H-Ionenwirkung ausschalten zu können. Im Zusammenhang 
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mit den Ergebnissen von KNABE (1943) war zunächst geplant, weitere 
Salze der Milchsäure mit in die Untersuchung einzubeziehen. Wegen 
der Schwierigkeit in der Beschaffung der chemisch reinen Substanzen 
war mir die Durchführung dieser Untersuchung jedoch zur Zeit nicht 
möglich. 

Die Versuche mit der Milchsäure ergaben, daß sie in hohen Konzen- 
trationen (1 cem/100 ccm Wasser) die Keimung hemmt, in niederen 
(10-2 bis 10-4 cem/100 cem Wasser) dagegen die Keimung fördert. Ent- 
sprechend ist die Wirkung des Laktats, nur daß hier die Förderung 
ausgeprägter zutage tritt (s. Tabelle 11). 


Tabelle 11. Prozentuale Steigerung der Keimzahlen beim halbierten Hafer 
durch Na-Laktat. 








| 1. Keimtag | 2.Keimtag | 3.Keimtag | 4.Keimtag 
Kontrolle . . . 0 | 0 | 0 | 0 
Na-Laktat 10-? | + 23,5% + 2,9 | +48% + 0,7 | +42% + 0,65! +35% + 0,6 
Fr 10 | +10% +19 | +19% + 0,9 | +19% + 0,93| +15% + 0,85 





Wenn wir somit feststellen, daB das Na-Laktat in bestimmten 
Konzentrationen die Keimung des alten Hafers sehr ausgeprägt fördert, 
so mußte entsprechend den Versuchen mit dem Äthylenchlorid nunmehr 
ermittelt werden, ob diese Substanz auch bei anderem Saatgut mit 
geringer Keimfähigkeit bzw. langer Keimdauer die gleiche Wirkung hat. 
Wie einige Vorversuche zeigen, ist dies in der Tat der Fall. Ohne die 
einzelnen Protokolle wiederzugeben, sei auch hier wieder nur das Saatgut 
genannt, bei dem eine Steigerung der Keimfähigkeit bzw. Beschleuni- 
gung der Keimschnelligkeit durch bestimmte Verdünnungsstufen der 
Milchsäure möglich ist : Dies war der Fall bei Siegeshafer (Dippe), Sieges- 
gerste (Trent/Rügen), Königsroggen (Trent/Rügen), Svalöfs Extra- 
kolben-Sommerweizen (Trent/Rügen), Futtermalve (Krull), weiße 
Gartenbohne, Süßlupine, Schwarzwurzel, Petersilie und Weymouth- 
kiefer. Wir sehen also, daß das Na-Laktat bei demselben Saatgut und 
in der gleichen Weise wie das ihm chemisch verwandte Äthylenchlor- 
hydrin die Keimung fördert. Jedoch liegt zumeist die optimale Konzen- 
tration beim Laktat um 1—2 Potenzen höher als beim Äthylenchlor- 
hydrin. 

SKRAUB und WEBER (1936) stellten weiter fest, daß die Essigsäure 
und ihr Kaliumsalz die Keimlingsentwicklung vom Kürbis fördern. Ich 
untersuchte diese Fettsäure und das Kalium- wie das Natriumsalz auf 
ihre keimungsauslösende Wirkung in der gewohnten Versuchsanstellung. 
Die Experimente ergaben, daß die Essigsäure allein in der Konzentration 
von 10-2 ccm/100 cem Wasser die Keimung günstig beeinflußt, höhere 
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und niedere Konzentrationen sie dagegen nicht beschleunigen. Eben- 
falls erwiesen sich das Natrium- und Kaliumsalz als wirkungslos. Die 
schwache Förderung in der einen Konzentrationsstufe der Säure muß 
daher wohl auf die H-Ionen zurückgeführt werden. 

In diese Untersuchung wurden schließlich noch die Äpfel- und die 
Weinsäure mit einbezogen. Die Versuche zeigten, daß die Weinsäure 
die Keimung des Hafers in keiner der untersuchten Konzentrationen 
fördert, dagegen das Kaliumsalz in den Verdünnungsstufen von 10-2 
bis 10-*ccm/100cem Wasser eine Steigerung der Keimschnelligkeit 
bewirkt. Die Äpfelsäure bzw. ihr Kaliumsalz, steigert demgeger über 
in dem Konzentrationsbereich von 10-4 bis 10-$ cem/100 cem Wasser 
die Keimfähigkeit des halbierten Hafers um 10—20%, ohne die Keim- 
schnelligkeit zu erhöhen. 

Besprechung der Versuchsergebnisse. 


Eine vollständige Deutung und Auswertung der Versuchsergebnisse 
ist an Hand des vorliegenden Materials hier weder möglich, noch beab- 
sichtigt. Es wäre dazu eine planmäßige Einbeziehung von weiteren 
Stoffen notwendig, die zur Zeit aber nicht zur Verfügung standen. 
Immerhin legen die bisherigen Versuchsdaten folgende Gedankengänge 
nahe: 

1. Zur Keimungsauslösung sind bestimmte Wirkstoffe erforderlich. 
Nach längerer Lagerung des Saatgutes nimmt nun der Gehalt an diesen 
keimungsnotwendigen Stoffen in den Samen bzw. Früchten ab, so daß 
u. a. auch aus diesem Grunde die Keimfähigkeit vermindert werden muß. 
Es ist daher möglich, wie die Versuche zeigen, durch Zugabe der betreffen- 
den Wirkstoffe in bestimmten Konzentrationen die Keimfähigkeit eines 
alten Saatgutes zu steigern und die Keimschnelligkeit zu erhöhen, da 
diese Biokatalysatoren gewisse Prozesse einleiten und steuern, die letzten 
Endes zur Keimungsauslösung führen. Bei den vorliegenden Unter- 
suchungen mit dem alten Hafer geringer Keimkraft fördern folgende 
Vitamine die Keimungsauslösung: Vitamin B,, Vitamin C, Nicotinsäure, 
und das Glutathion. Aus dieser Aufstellungdarf nun aber nicht der Gegen- 
schluß gezogen werden, daß alle weiteren Vitamine, auch soweit sie hier 
untersucht wurden, bedeutungslos für die normale Keimung sind. Der 
Grund, daß eine Zugabe dieser Vitamine zur Quellungsflüssigkeit keine 
Keimungsförderung bewirkt, wird oft der sein, daß diese Wirkstoffe in 
dem Saatgut selbst nach einer langen Lagerzeit noch in ausreichender, 
optimaler Menge erhalten geblieben sind. 

2. Nicht so einfach erscheint eine Erklärung der Versuchsergebnisse 
mit dem Äthylen, Äthylenchlorhydrin, Äthylenglycol und der Milch- 
säure. Zunächst müssen wir hier ausdrücklich feststellen, daß diese 

chemisch miteinander verwandten Stoffe nur in äußerst geringen Kon- 
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zentrationen die Keimungseigenschaften günstig beeinflussen, in Ver- 
dünnungsstufen, die denen der Vitamine entsprechen. Wir sind also 
durchaus dazu berechtigt, das Äthylen, das Äthylenchlorhydrin wie die 
Milchsäure (um nur die wichtigsten Stoffe hier aufzuzählen) in unseren 
Versuchen als Wirkstoffe anzusprechen. Mit den bekannten Wirkstoffen 
sind diese Substanzen auch aus dem Grunde vergleichbar, weil beide in 
höheren Konzentrationen nicht entwicklungsfördernd, sondern ent- 
wicklungshemmend in die Keimungsprozesse eingreifen. Weiter berech- 
tigt uns zu diesem Vergleich die Tatsache, daß diese Stoffe bei frischem, 
nicht nachgereiftem Saatgut keine Keimungsförderung bewirken (RUGE, 
1947b). Von derartigen Samen können wir aber annehmen, daß sie noch 
optimale Mengen der Wirkstoffe enthalten und eine weitere Zugabe zu 
überoptimalen Konzentrationen führen muß. Danach wäre vielleicht 
auch der Schluß berechtigt, daß das Äthylen und die Milchsäure körper- 
eigene Wirkstoffe darstellen. Tatsächlich wissen wir aus den Unter- 
suchungen von MoriıscH (1937) und SCHNEIDER (1941), daß sowohl das 
Äthylen als auch die Milchsäure als normale Stoffwechselprodukte in 
den Pflanzen gebildet werden. 

Nun wissen wir aus den Untersuchungen von SMITH (1922) und 
Denny (1926), daß beide Stoffe in sehr niederen Konzentrationen die 
CO,-Produktion steigern. Eine Intensivierung der Atmung ist aber zur 
Einleitung der Keimung erforderlich, um den Samen aus seinem Ruhe- 
zustand in den des aktiven Lebens wieder überzuführen. Dies wird 
bei frischem Saatgut mit seinen großen Reserven an Atmungsmaterial 
noch leicht möglich sein, zumal es ein relativ sehr hohes Redoxpoten- 
tial besitzt, nicht dagegen bei alten Samen. Einerseits wurde hier näm- 
lich ein großer Teil der Reservestoffe bereits während der Lagerzeit 
veratmet (beim Hafer Verringerung des 1000 Korngewichtes der Ernte 
1941 im Vergleich mit der Ernte 1943 um mehr als 25%). Andererseits, 
und das erscheint mir wesentlicher, sinkt mit Verlängerung der Ruhe- 
periode das Redoxpotential des Samens sehr wesentlich ab, d.h. das 
gesamte Atmungsmaterial wird während der Lagerzeit in eine höhere 
Oxydationsstufe überführt und besitzt danach naturgemäß nur noch 
ein vermindertes Energiepotential. Dies muß sich aber in einer ver- 
minderten Keimfähigkeit des alten Saatgutes auswirken, da für die 
Keimungsauslösung und die ersten sich daran anschließenden Ent- 
wicklungsprozesse — wie wir vordem ja sahen — das Freiwerden erheb- 
licher Energiemengen erforderlich ist. Es mag daher die Aufgabe des 
Äthylens wie der Milchsäure sein, bei der Einleitung der Samenquellung 
auf enzymatischem Wege die Atmung in der Weise zu intensivieren und 
zu leiten, daß die zur Keimauslösung notwendigen Energiemengen auch 
bei einem alten Saatgut in genügender Menge und Geschwindigkeit 
freigemacht werden. 
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Ich vermute also in den intermediären Atmungsprodukten Äthylen 
und Milchsäure Stoffe, die die Atmung der quellenden Samen in der 
Weise beeinflussen, daß die zur Keimungsauslösung notwendigen 
Energiemengen auch bei Saatgut mit verminderter Vitalität geliefert 
werden. Die Frage, ob diese Atmungsstimulation durch die beiden 
genannten Stoffe nun direkt oder indirekt bewirkt wird, lasse ich 
bewußt offen. Im Vergleich mit den Ergebnissen aus dem Rostocker 
Botanischen Institut (GUTTENBERG, BÜCHSEL, 1944) an den Streckungs- 
wuchsstoffen wäre es denkbar, wenn nicht gar wahrscheinlich, daß das 
Äthylen bzw. die Milchsäure erst die eigentlichen energiel efernden 
Enzyme (vgl. auch RuGE, 1947a) aktivieren. Weiter müssen wir mit 
der Möglichkeit rechnen, daß die Substanzen, die sich im Experiment 
als keimungsfördernd erwiesen, im quellenden Samen chemisch ver- 
ändert werden. Eine derartige Umlagerung müssen wir auch bei den 
Äthylenderivaten fordern, von denen wir sahen, daß sie die Keimung 
des wirkstoffarmen Hafers mit geringer Keimfähigkeit um so weniger 
günstig beeinflussen, je mehr sie sich strukturell von dem Äthylen 
unterscheiden. 

Um die Keimprozente eines Saatgutes mit verminderter Vitalität 
zu steigern, ist also einmal eine Stimulation der Atmung mit Hilfe der 
Milchsäure bzw. ihrer chemischen Verwandten notwendig. Daneben 
scheint es aber erforderlich zu sein, ein derartiges Saatgut mit den 
keimungsfördernden Wirkstoffen in ausreichendem Maße zu ver- 
sorgen, von denen während seiner Lagerung ein großer Teil verloren 
ging. 

Dadurch, daß wir durch weitere Untersuchungen die Bedeutung der 
beiden besprochenen Prozesse, nämlich des energieliefernden und des 
wirkstoffphysiologischen, entwicklungsfördernden planmäßig erforschen, 
erscheint es mir heute allein möglich, allgemein gültige Methoden der 
Keimungsstimulation aufzubauen, die zu größeren Erfolgen führen als 
die bisherigen. Daß allen diesen Versuchen jedoch, dieauf eine Steigerung 
der Keimenergie bei einem Saatgut mit vermindertem Keimverımögen 
abzielen, eine bestimmte Grenze von vornherein gesetzt ist, muß, wie 
abschließend betont sei, als eine unumstößliche Tatsache angesehen 
werden. Denn nach allen bisher bekannt gewordenen Versuchen erscheint 
es unmöglich, ein einmal abgestorbenes Gewebe wieder zu einer 
aktiven Entwicklung anzuregen. 


Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 
1. In Bestätigung früherer Versuche wird der biologische Nachweis 
von körpereigenen, keimungsfördernden Hormonen in den Keimlings- 
organen der Sonnenblume erbracht. 
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2. Es wird ein biologischer Hafertest für diesen Wirkstoff aus- 
gearbeitet. 

3, Mit dem Alter der Samen nimmt nicht nur die Keimfähigkeit, 
sonuern auch der Wirkstoffgehalt der Samen ab. So wird der Gehalt 
an Auxin, Bioswuchsstoffen, Vitamin B, und C sowie der an keimungs- 
auslösenden Hormonen verringert. Alte Samen mit einer geringen 
Keimfähigkeit enthalten also weniger Wirkstoffe als junge mit voller 
Keimkraft. 

4. Das Redoxpotential sinkt mit fortschreitender Lagerung des 
Hafers und der Gerste ab. 

5. Durch Zugabe von Vitamin B,, Ascorbinsäure, Nikotinsäure und 
Glutathion zur Quellungsflüssigkeit wird die Keimfähigkeit und die 
Keimschnelligkeit beim alten Hafer mit geringer Keimkraft gesteigert. 

6. Die Keimfähigkeit, wie die Keimschnelligkeit, von nachgereiftem 
Saatgut mit geringer Keimkraft und langer Keimdauer wird durch 
Äthylen, Äthylenchlorhydrin, Athylenglykol, wie durch Milchsäure- 
verbindungen in den Konzentrationen von 10-2 bis 10-3 cem/100 cem 
Quellungsflüssigkeit wesentlich gesteigert. 

7. Es wird die Vermutung aufgestellt, daß die intermediären At- 
mungsprodukte Äthylen und Milchsäure Wirkstoffe darstellen, die die 
Atmung der quellenden Samen in der Weise beeinflussen, daß die 
keimungsauslösenden Prozesse eingeleitet werden können. 

8. Für die Praxis der Keimungsstimulation (Steigerung der Keim- 
fähigkeit und Beschleunigung der Keimschnelligkeit) wird dem Äthylen- 
chlorhydrin undden Milchsäureverbindungen wahrscheinlich einegrößere 
Bedeutung zukommen. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER AZOLLA 
UND IHRE SYMBIOSE MIT BLAUALGEN. 
Von 
REINHOLD SCHAEDE (Hamburg). 

Mit 1 Textabbildung. 

(Eingegangen am 1. April 1947.) 


Im Jahre 1944 hatte ich angefangen, über Azolla filiculoides (Lam). 
und ihre Symbiose mit der Blaualge Anabaena Azollae Untersuchungen 
anzustellen, die jedoch infolge der Kriegsereignisse abgebrochen werden 
mußten. Weil ich nun nicht weiß, ob ich meine Arbeiten jemals werde 
wieder aufnehmen und in der geplanten Weise zu Ende führen können, 
mögen die bisher erzielten Ergebnisse veröffentlicht werden; und wenn 
es auch nur ein Fragment wird, so ist doch nicht alle Mühe vergebens 
gewesen. 

In sämtlichen Beschreibungen von Azolla wird gesagt, daß die 
Oberlappen der Blätter auf dem Wasser schwimmen, während die 
Unterlappen untergetaucht sind. Das ist jedoch ein Irrtum, wovon 
man sich leicht überzeugen kann. Setzt man Azolla-Pflanzen in einer 
Glasschale auf Wasser und betrachtet man sie von unten her, so sieht 
man mit unanfechtbarer Deutlichkeit, daß die Oberlappen mit dem 
Wasser überhaupt nicht in Berührung kommen und die Unterlappen 
der ausgewachsenen Blätter es allein mit den nach unten gerichteten 
Säumen eben berühren. Die Sproßspitze ist nach oben gekrümmt 
und steht infolgedessen vollständig über dem Wasserspiegel. Nimmt 
man für die Beobachtung eine binokulare Lupe zu Hilfe, so wird 
das Bild noch eindrucksvoller und jeder Irrtum ausgeschlossen. Die 
Oberfläche des Wassers verhält sich in unmittelbarer Nähe der Unter- 
lappen so wie gegenüber unbenetzbaren festen Körpern z. B. Paraffin, 
d.h. es bilden sich an den Berührungsstellen konvexe Menisken. Auch 
auf folgende Weise kann man sich von der Richtigkeit des Gesagten 
und von der sehr geringen Benetzbarkeit der ganzen Pflanze, ins- 
besondere der Unterlappen überzeugen. Hebt man Azolla-Pflanzen vom 
Wasser ab, so sind sie völlig trocken mit Ausnahme der Wurzeln, 
und allein an den äußersten Säumen der Unterlappen haften einzelne 
kugelige Wassertrôpfchen. Dieses Verhalten wäre unmöglich, wenn 
die Unterlappen in das Wasser eintauchten. Auch an Rasiermesser- 
schnitten von frischem Material zeigt sich übrigens die schlechte Benetz- 
barkeit, so daß es schwer hält, die festgehaltenen Luftblasen zu ent- 


fernen. 
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Wie konnte der Irrtum aber aufkommen ? Die Lösung der Frage 
ist einfach. Als erster hat STRASBURGER (1873) eine eingehende Be- 
arbeitung und Beschreibung mehrerer Azolla- Arten in Hinsicht auf ihre 
Morphologie, Histologie und Entwicklungsgeschichte durchgeführt. Er 
schreibt (S. 32): ,, Die oberen Lappen der Blätter schwimmen auf der 
Oberfläche des Wassers . . .; die unteren Lappen der Blätter sind unter- 
getaucht . ...“ Wie er diese Behauptung aufstellen konnte, ergibt 
sich, wenn man die ersten Absätze des morphologischen und histo- 
logischen Teiles der Monographie (S. 15) liest. Er hat nämlich kein 
lebendes Material für seine Untersuchungen zur Verfügung gehabt, 
sondern nur in Alkohol konserviertes und getrocknetes. Unter den 
natürlichen Lebensbedingungen hat er demnach die Pflanzen gar nicht 
beobachten können und offenbar von den Schwimm- und Wasser- 
blättern der Salvinia auf Azolla geschlossen. Die Angaben von STRAS- 
BURGER haben alle späteren Autoren, SCHILLING (1894, S. 280), SADE- 
BECK (1902, S. 400f.), GLück (1936, S. 7) uneingeschränkt übernommen 
und sogar GOEBEL (1930, S. 1209) bis zum gewissen Grade. Auch 
HunekE (1933), WiILDEMANN (1934) und BorTELs (1940) haben in 
dieser Hinsicht offenbar nichts bemerkt, sonst hätten sie es doch 
zweifellos erwähnt. 

Versuche, durch Untertauchen in Wasser Azolla zu benetzen, sind 
erfolglos; es gelingt sogar schwer, wenn Pflanzen auf geeignete Weise 
unter Wasser festgehalten werdsn und die zwischen den Blättern 
haftend> Luft mit der Pumpe abgesaugt wird. Die ganze Pflanze 
erweist sich als außerordentlich schwer benetzbar, und das hat mancherlei 
Folgen, denen wir uns nunmehr zuwenden wollen. 

Die Blaualgenfäden leben bekanntlich auf dem Sproßscheitel und 
in seiner nächsten Umgebung, sowie in den Höhlen der Blattober- 
lappen. Auf Näheres darüber kommen wir später zurück. Da nun 
wie gesagt die ganze Sproßspitze infolge ihrer Krümmung nach oben 
vom Wasser gar nicht berührt wird, zwischen den jungen Blättern 
sich Luft befindst und dazu die Erschwerung der Benetzung kommt, 
ist es so gut wie unmöglich, daß die Algen aus dem Wasser oder dem 
Schlamm zum Sproßscheitel wandern. Ebenso werden sie schwerlich 
auf die Unter- und vor allem die Oberlappen der ausgewachsenen 
Blätter kriechen können. Sie kommen ja in der Tat vom Kegel aus 
in die Höhlen, solange sich noch S:hleim zwischen den jüngsten Blättern 
befindet. Es steht somit fest, daß sowohl für Anabaena Azollae als 
für andere Blaualgen Einwanderung von außen her höchstens durch 
außerordentliche Zufälle möglich wäre. Allen Anzeichen nach gelangen 
die symbiontischen Blaualgen bereits auf d2n Keimling in seinen ersten 
Entwicklungsstadien, mögen die Fäden nun von den Indusien der 
Makrosori stammen, die ja von der Mutterpflanze her mit Anabaena 























321 





Untersuchungen über Azolla und ihre Symbiose mit Blaualgen. 


versehen sind, oder aus dem chlamm, zumal die Keimung unter 
Wasser erfolgt (GOEBEL 1891, S. 272). 

Auf Grund dieser Verhältnisse wird ohne weiteres verständlich, 
warum alle Versuche zur Wiedervereinigung von Anabaena mit Azolla- 
Pflanzen, die durch Zufall oder auf künstlichem Wege ihre Algen ver- 
loren hatten, mißglückt sind (HUNEKE 1933, S. 329; WILDEMANN 1934, 
S. 17; BorTeLs 1940, S. 176), und der Schluß, die isolierte Anabaena 
sei deshalb vielleicht nicht der richtige Symbiont (BoRTELS S. 179), 
ist nicht stichhaltig. Es ist auch, um das kurz zu erwähnen, kaum 
möglich, daß Anabaena aus den Blatthöhlen in eine Nährlösung ‚‚hinein- 
wächst‘‘, wie BORTELS (S. 175) meint, sie wird vielmehr aus abgestorbe- 
nen Blättern dorthin gekommen sein. 

Ferner fällt auf.alle Desinfektionsversuche ein besonderes Licht 
(vgl. WILDEMANN, S. 17; BorteLs $. 180). Wäßrige Mittel dringen 
trotz Untertauchen der Pflanzen überhaupt nicht zwischen die Blätter 
sowie zum Scheitel, und durch Injektion mit Hilfe der Luftpumpe wird 
ebenfalls nur schwer Benetzung erzielt, auf keinen Fall sicher an allen 
Stellen. Alkohol in solcher Konzentration, daß er benetzt, schädigt aber 
begreiflicherweise die so zarten Pflanzen schwer, wie BORTELS (S. 178) 
erfahren mußte. Unter den gegebenen Verhältnissen ist es zweifelhaft 
und nicht recht wahrscheinlich, daß an lebenden und gesunden Azolla- 
Pflanzen, abgesehen von den Wurzeln, äußerlich Blaualgen haften, an 
abgestorbenen Teilen wäre es allerdings möglich. Weiter werden ver- 
ständlich die ungünstigen Erfolge von Hune£ke (S. 317) bei den Ver- 
suchen, Azolla vermittels Chemikalien von den Symbionten zn befreien. 


Unter Berücksichtigung der sehr gerirgen Benetzbarkeit der Unter- 
lappen und ihrer so kleinen Berührungsfläche mit dem Wasser, falls 
die Pflanzen überhaupt schwimmend und nicht in anderer noch zu 
erwähnender Weise gezogen werden, soll nun die Aufnahme von Wasser 
und darin gelöster Stoffe einer näheren Betrachtung unterzogen 
werden. GOEBEL (1930, S. 1209) hat sich bereits damit beschäftigt 
und schreibt, daß der Unterlappen auf der Außenseite benetzbar sei 
und hier Wasser aufnehme, an wurzellosen Stücken auf schwacher 
Methylenblaulösung zeige sich der Zellinhalt bald teilweise blau gefärbt, 
die Wasseraufnahme erfolgte also nicht allein durch die Wurzeln. 

Hieran mußte ich infolge meiner Beobachtungen und Erfahrungen 
zweifeln und stellte daher Versuche mit Trypanblau, Anilinblau, Neutral- 
rot und Säurefuchsin an, die in einwandfreiem destilliertem Wasser 
gelöst wurden. Ehe der Erfolg mitgeteilt wird, ist zu erwähnen, daß 
die Unterlappen größtenteils aus einer einzigen Zellschicht bestehen 
und nur die mittleren Teile basalwärts mehrschichtig sind (vgl. Stras- 
BURGER S. 36; GOEBEL 1930, S. 1209). 


Planta Bd. 35. 21 

















322 REINHOLD SCHAEDE: 


Eine dunkelblaue Lösung von Trypanblau bewirkte selbst nach 
24 Stunden keinerlei Färbung. Auf dunkelblauer Lösung von Anilin- 
blau waren nach 3 Stunden die berührten Ränder einzelner Unter- 
lappen schwach gefärbt, doch erwiesen sich diese Stellen nicht mehr 
voll turgeszent, und nach 24 Stunden war das gleiche nur bei noch 
einigen Unterlappen mehr eingetreten. Auf einer weinroten Lösung 
von Neutralrot waren nach 1 Stunde allein die äußersten Kanten 
derjenigen Unterlappen, die die Lösung gerade berührten, kräftig rot- 
braun (Neutralrot ist übrigens basisch rotbraun). Nach 3 Stunden 
hatte sich die Färbung etwas verstärkt, aber die gefärbten Teile waren 
nicht mehr voll turgeszent, sondern weich, zum Teil waren sie sogar 
geschrumpft, also tot. Nach 24 Stunden zeigte sich das gleiche Bild, 
nur waren die gefärbten Säume etwas breiter geworden. Der Farb- 
stoff wirkte demnach giftig, doch nur auf diejenigen Zellen, die mit 
der Lösung in unmittelbaren Zusammenhang kamen. Weiterleitung 
in das Gewebe erfolgte nicht. Ergebnisse, aus denen sich mehr ent- 
nehmen ließ, brachten die Versuche mit Säurefuchsin, die einer näheren 
Betrachtung bedürfen. 

Versuch 1, weinrote Lösung. Nach 1 Stunde besteht Färbung 
nur an den äußersten Kanten derjenigen Unterlappen, welche die Lösung 
eben berührt haben, auch verletzte Stellen sind gefärbt. Nach 2 Stunder: 
keine wesentliche Änderung. Nach 24 Stunden sind die Unterlapper 
in gleicher Weise und kaum stärker gefärbt. Die farbigen Teile sind nicht 
mehr turgeszent, am nächsten Tage tot und braun. Die chlorophyllfreien 
Säume der Oberlappen mancher Blätter sind zart rosa. Die Aufnahme 
des Farbstoffes ist offenbar durch einen Wurzelstumpf erfolgt, jeden- 
falls nicht durch die Unterlappen, die ja abgesehen von den benetzten 
Kanten keine Färbung zeigen. Die Sproßspitzen sind farblos einschließ- 
lich der Unterlappen, die wie gesagt die Lösung gar nicht berühren. 

Versuch 2, dunkelrote Lösung. Nach 1 Stunde gleiches Bild 
wie in Versuch 1, Färbung nur kräftiger. Nach 2 Stunden Unter- 
lappen unverändert; im Inneren mancher Oberlappen tritt schwache 
Rötung nach der Spitze zu auf. Eine Wurzel und 3 Wurzelstümpfe 
sind tief rot. Nach 3 Stunden sind die gefärbten Teile der Unterlappen 
weich; die Färbung der Oberlappen ist deutlicher geworden, sie betrifft 
verschiedene apikale Teile, die Ränder sind aber farblos. Nach 24 Stun- 
den hat die Färbung mancher Oberlappen zugenommen, andere dagegen 
sind ungefärbt. Die einzelnen Ästchen verhalten sich sehr verschieden, 
einige haben keinen Farbstoff gespeichert, in anderen sind gefärbte 
und farblose Oberlappen regellos verteilt. Von den Unterlappen sind 
allein die benetzten Säume rot und nicht mehr turgeszent, tags darauf 
tot und braun. Die Wurzel ist abgestorben. Die Aufnahme des Farb- 
stoffes geschah offensichtlich durch die Wurzelstümpfe. 
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Versuch 3, weinrote Lösung. Der einzige Wurzelstumpf war dicht 
am Stengel abgeschnitten, so daß er nicht eintauchte. Nach einer 
Stunde gleiches Ergebnis wie in Versuch 1, ebenso nach 2 Stunden. 
Nach 24 Stunden Unterlappen wie in Versuch 1, wenige Oberlappen 
sind an einzelnen Stellen schwach rosa. Die Lösung ist sicher durch 
die Wunde am eingetauchten unteren Ende des Stengels aufgesogen 
worden, jedenfalls nicht durch die Unterlappen oder eine Wurzel. 

Versuch 4, gleiche Lösung wie für Versuch 3. Pflanze mit vier ab- 
geschnittenen Wurzeln, diein die Lösung eintauchen. Nach 2 Stunden 
Unterlappen wie in den Versuchen 1 und 3; die Oberlappen dagegen 
sind in den apikalen Teilen deutlich rot, auch ihre Säume sind oft 
rosa. Die Farbstoffaufnahme ist offenbar durch die Wurzelstümpfe vor 
sich gegangen, die intensiv rot sind. 

Versuch 5, gleiche Lösung wie für Versuche 3und4. Zwei Pflanzen 
mit mehreren unverletzten Wurzeln, Wunde am unteren Stengelende 
mit Vaseline abgedichtet. Verhalten der Unterlappen wie gewöhnlich. 
Doch sogar nach 24 Stunden zeigt sich keine Färbung der Oberlappen. 
Die Wurzeln sind turgeszent und gesund; gefärbt sind an ihnen nur 
die vom Farbstoff getöteten Wurzelhaare und die toten Zellen der 
Wurzelhaube. In das Innere der Pflanzen ist das Säurefuchsin nicht 
gelangt. 

Aus diesen Versuchen geht folgendes hervor: Wenn in den Ober- 
lappen eine Rötung auftritt, ist der Farbstoff durch Wunden der 
Wurzeln oder des Stengels aufgesogen und in den Gefäßen geleitet 
worden, während Aufnahme durch die Unterlappen und Leitung duroh 
ihr Gewebe nicht in Betracht kommen. Bei den erwähnten Versuchen 
von GOEBEL hat sicherlich das Methylenblau die Zellen geschädige 
und dann gefärbt. Ausgeschlossen ist allerdings nicht, daß gewisse 
Mengen von Wasser durch die von ihm berührten Stellen der Unter- 
lappen aufgesogen werden könnten, doch schwerlich mehr, als in 
Blätter mit dünner Kutikula einzuwandern vermag. Hierzu läßt sich 
leicht ein Versuch ausführen. Wenn man Blätter von Impatiens parvi- 
flora leicht welk werden läßt, was bei etwa 50% Luftfeuchtigkeit in 
10 Min. eintritt, und sie nun unter Wasser bringt, ohne daß die Stiele 
eintauchen, so werden sie in ungefähr 1 Stunde wieder voll turgeszent. 

Die Gegenprobe mit Azolla, nach Ausschaltung der Wurzeln die 
Absorption für mehrere Tage ausschließlich den Unterlappen zuzu- 
weisen, wird leider durch das Verhalten der Pflanzen vereitelt; denn 
wenn man auch alle Wurzeln an ihren Ansatzstellen am Stengel ab- 
schneidet, so wachsen nach 2—3 Tagen schon neue in das Wasser 
hinab. Dieser Zeitraum genügt aber nicht zu einer klaren Entscheidung. 

Für die Absorption von Wasser und Salzen durch die Wurzeln 
allein spricht folgende Beobachtung. Bei Kultur von Azolla auf Schlamm 
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oder feuchtem totem Sphagnum ist das Wachstum so üppig, daß die 
Pflanzen sich in die Höhe drängen und viele ausschließlich mit den 
Wurzeln das Wasser des Untergrundes erreichen. Dennoch ist an 
ihnen nicht die geringste Schädigung zu bemerken. Die gleichen Verhält- 
nisse lassen sich durch einen Kunstgriff herbeiführen. Pflanzen auf 
Schlamm oder totem Sphagnum werden vorsichtig mit der Pinzette 
hochgezogen, so daß sie auf ihren Wurzeln etwa 1 cm über dem Unter- 
grunde wie auf Stelzwurzeln stehen. Sie wachsen auch in diesem 
Zustande unbeeinträchtigt weiter. 

Aus allen diesen Versuchen und Tatsachen folgt eindeutig der 
Schluß: Bei Azolla geht die Aufnahme von Wasser und der darin gelösten 
für die Ernährung nötigen Stoffe durch die Wurzeln vor sich, wogegen 
die Unterlappen der Blätter hieran höchstens in ganz unbedeutender 
Weise beteiligt sein können und keinesfalls dazu notwendig sind. 

Im Anschluß hieran wurden Versuche über die Transpiration von 
Azolla vorgenommen. Es stand zu erwarten, daß eine auf dem Wasser 
lebende Pflanze von großer Zartheit, die sich so recht zeigt bei Betrach- 
tung mit einer binokularen Lupe, nur über einen geringen Schutz 
gegen Wasserabgabe verfügt. So wurde denn mit der Transpirations- 
waage (Torsionswaage) gearbeitet, und zwar in einem Zimmer, in dem die 
Temperatur zur Zeit der Versuche 19,5—21° und die Luftfeuchtigkeit 
48—55% betrug. Die Pflanzen wurden vor dem Aufhängen an der 
Waage nach Entfernung der Wurzeln kurz auf Fließpapier gelegt, 
um Trôpfchen von den Kanten der Unterlappen zu beseitigen. Alle 
Viertelstunden wurde das Gewicht bestimmt. Hier sei das Wichtigste 
hervorgehoben, Genaueres geht aus Abb. 1 hervor. Azolla besitzt im 
Durchschnitt einen Wassergehalt von 94,6% und hat davon verloren 
nach 15 Min. 24,2%, nach 30 Min. 40,8%, nach 60 Min. 70,0% und 
nach 2 Stunden 99,0%, war nach dieser Zeit also so gut wie lufttrocken. 
Die ersten deutlichen Zeichen des Eintrocknens machten sich nach 
30 Min. bemerkbar, nach 1 Stunde 15 Min. sahen die Pflänzchen be- 
sonders in ihren peripheren Teilen vertrocknet aus, die zentralen waren 
gerade an den Stellen der Höhlen noch frischer. 

Nun erhebt sich die Frage nach der Bedeutung der Höhlen der 
Oberlappen, auf die mit einigen Sätzen eingegangen werden muß. 
Daß sie nicht eigens zur Aufnahme der Blaualgen angelegt sind, dürfte 
klar sein; die Annahme fremddienlicher Zweckmäßigkeit wird sich 
schwerlich aufrecht erhalten lassen weder hier noch in anderen Fällen 
(vgl. Küster 1925, S. 206; ZweiseLt 1943). Da sich in den Höhlen 
ein wäßriger Schleim befindet (vgl. SCHILLING 1894, S. 338), wovon 
man sich durch geeignete Präparation unschwer überzeugen kann, so 
werden sie sehr wahrscheinlich Wasserspeicher darstellen. Das wird 
um so verständlicher durch die Tatsache, daß Azolla keineswegs allein 
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auf Wasser schwimmend leben kann, sondern sogar besser gedeiht 
auf Schlamm und feuchtem totem Sphagnum, wovon noch die Rede 
sein wird. Bei der Lebermoosgattung Frullania besteht übrigens 
eine ähnliche Einrichtung. Die Unterlappen der Flankenblätter sind 
als Wassersäcke ausgebildet, und daiin lebt z. B. bei F. dilatata nicht 
selten ein Rädertier (MÜLLER S. 607). Zwar hat Frullania ihren Stand- 
ort an Baumstämmen und Felsen, wo sie der Austrocknung leicht 
ausgesetzt ist, aber Azolla wächst 
ja wie gesagt sehr gut gerade auf 
Schlamm und kann hier wenig- 
stens zeitweise eines Wasservor- 
rates bedürfen, zumal sie in ihrer 
tropischen und subtropischen Hei- 
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l 1 
Mnium cuspidatum (L.) LEYSSER A #7 0 4% gh 2 
und Atrichum und tum (L.) Abb. 1. Wasserverlust durch Transpiration 
P.BEauv. Die Pflänzchen wurden (vgl. Text). 


von einer schattigen feuchten 

Stelle des Botanischen Gartens in Breslau nach Regen entnommen, doch 
waren sie oberflächlich nicht feucht. Sie wurden in Glasschälchen mit 
Deckeln transportiert, die vermittelst nassem Fließpapier als feuchte 
Kammern eingerichtet waren, aber es war Vorkehrung getroffen, daß 
die Pflänzchen nicht benetzt wurden. Die Verhältnisse in dem Ver- 
suchszimmer waren die gleichen wie oben angegeben. Mnium besaßeinen 
Wassergehalt von 72,2% und hatte davon verloren nach 15 Min. 37,5%, 
nach 30 Min. 62,5%, nach 60 Min. 87,5% und nach 2 Stunden 100% 
(Abb. 1). Der Wassergehalt von Atrichum betrug 75%, davon der 
Verlust nach 15 Min. 44,4%, nach 30 Min. 72,2%, nach 60 Min. 97,2% 
und nach 1 Stunde 30 Min. 100% (Abb. 1). Schließlich wurde noch 
Filtrierpapier herangezogen, das mit Wasser vollgesogen war. Hier 
stellte sich de: Wassergehalt auf 57,9%, der Verlust davon nach 15 Min. 
54,8%, nach 30 Min. 95,1% und nach 60 Min. 100% (Abb. 1). Ver- 
gleicht man die Kurven der Abb. 1 mit einander, so ergibtsich deutlich, 
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daß Azolla hinsichtlich des Wasserverlustes durch Transpiration am 
günstigsten dasteht und die beiden Moose zwischen ihr und dem Filtrier- 
papier ungefähr eine Mittelstellung einnehmen. Der Wassergehalt von 
Azolla ist ja gegenüber den Moosen beträchtlich höher und wird zu 
einem nicht zu gering einzuschätzenden Teile auf dem Inhalt der Höhlen 
beruhen. 


Um die Lsbensbedingungen der Anabaena Azollae in den Blatt- 
höhlen und die sonstigen Verhältnisse besser beurteilen zu können, 
als das nach den bisher vorliegenden Beobachtungen möglich war, 
wurde mit der Mikrotomtechnik gearbeitet. Dazu mußten die Pflanzen 
fixiert werden. Wäßrige Mittel wie Sublimat-Eisessig oder Chromsäure- 
gemische lassen sich wegen der so ungenügsnden Benetzbarkeit des 
Materiales nur mit Hilfe eines Kunstgriffes verwenden. Die Pflanzen- 
teile kamen in ein Glasröhrchen, das an dar einen Öffnung durch Aus- 
ziehen stark verengt war und an der anderen mit einem kleinen Gummi- 
stopfen verschlossen wurde. Das Ganze kam in ein Gefäß mit dem Fixie- 
rungsmittel, und nun wurde die Luft mit der Wasserstrahlpumpe ab- 
gesogen. Dieses Verfahren bewirkte ausreichende Benetzung und damit 
gleichmäßige Fixierung. Einfacher ist die Anwendung leicht benetzender 
alkoholischer Mittel wie z. B. der nach JuEL und Carnoy. Schrump- 
fungen lassen sich bei der Zartheit des Objektes kaum vermeiden. 
Weitere Einzelheiten über die Technik werden der Raumersparnis 
wegen nicht beschrieben, sie erübrigen sich auch, weil sie von dem 
üblichen Verfahren der Paraffineinbettung und des Mikrotomschneidens 
nicht abweichen. Diese Untersuchungen konnten leider nicht ganz 
bis zum Ende durchgeführt werden. 

Die Monographie von STRASBURGER gibt über die Morphologie und 
Histologie von Azolla sowie über die Entwicklungsgeschichte der Blatt- 
höhlen sehr gründliche Auskunft. Es genügt darum, wenn hier unsere 
Kenntnisse gerade hinsichtlich der Blaualgen in ihrer Beziehung zur 
Wirtspflanze etwas erweitert werden. 

Dicht hinter dem Vegetationskegel stehen auf der Dorsalseite des 
Stengels Haare, die aus wenigen Zellen bestehen, sich häufig verzweigen 
und plasmareich sind (vgl. STRASBURGER, S.51; OEs, S. 160). Sie 
sondern sehr wahrscheinlich Schleim ab entsprechend den Haaren in 
den Höhlen, von denen bald die Rede sein wird. Um diese Haare an 
der Sproßspitze sind die Blaualgenfäden in Menge herumgeschlungen, 
an den Blattanlagen finden sie sich in weit geringerer Zahl. Weiter 
rückwärts am Stengel, wo es keine Haare mehr gibt, fehlen auch die 
Algen vollständig. STRASBURGER (S. 51) hat die Sproßspitze mit Recht 
als Vorratskammer bezeichnet, aus der die Blatthöhlen ihre Algen 
erhalten. Da diese die Haare als Lebensraum bevorzugen, werden 
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sie gerade an diesen Stellen die besten Ernährungsbedingungen finden, 
und dabei wird der Schleim eine wesentliche Bedeutung besitzen. 
Ob es auf die Salze allein ankommt, die sicherlich darin sind, oder auch 
auf Kohlehydrate, läßt sich schwer entscheiden. Das letztere liegt 
bei anderen Symbiosen in der Tat vor, so in den Korallenwurzeln der 
Cycadeen, wahrscheinlich auch bei Gunnera auf dem Vegetations- 
kegel und bei den Bakteriensymbiosen der Rubiaceen und von Ardisia 
(vgl. ScHAEDE 1943, S. 27ff., 31ff., 64, 66, 1944). Es könnte demnach 
auch im vorliegenden Falle in Betracht kommen, zumal Blaualgen 
zur. Heterotrophie hinsichtlich des Kohlenstoffes, zum wenigsten zur 
Mixotrophie befähigt sind (HARDER, S. 180ff; WINTER, S. 318). Zu- 
dem leben mehrere Cyanophyceen in der Gallerte anderer Algen 
(PascHER 1914, S. 346). 


In den Höhlen der Oberlappen, deren Entstehung STRASBURGER 
(S. 39) eingehend behandelt hat, kommen ebenfalls Haare vor, die 
nach den Untersuchungen von ScHILLING (S. 339) Schleim abscheiden. 
Sie bestehen gewöhnlich aus zwei Zellen, von denen die untere sich 
unmittelbar oberhalb der Ansatzstelle an der Epidermis stark verjüngt 
und oft gekrümmt ist, während die obere ungefähr zylindrische Gestalt 
mit abgerundetem Ende zeigt. Verzweigung habe ich nur selten be- 
merkt. Diese Haare sind viel reicher an Plasma als die Zellen der 
Epidermis (vgl. Ozs, S. 160). Es fällt nun auf, daß die Blaualgen, im 
Gegensatz zu ihrem Verhalten an der Sproßspitze, in den Höhlen keine 
besondere Beziehung zu den Haaren bekunden, sondern in dem wäßrigen 
Schleime unregelmäßig verteilt sind. Über die Frage, wie die Algen- 
fäden in die Höhlen hineingelangen, sagt STRASBURGER (S. 39), sie 
wanderten nicht nach deren fertiger Ausbildung durch die Öffnungen 
ein, wie METTENIUS vermutet habe, sondern würden bereits während 
der Entstehung aufgenommen. Das letztere trifft nach meinen Beob- 
achtungen sehr oft zu, aber ich habe auch mehrmals bei noch nicht 
voll ausgebildeten Oberlappen in der Nähe der Sproßspitze gesehen, 
wie Stränge aus mehreren Algenfäden im Begriffe waren, durch die 
Öffnung der Höhle einzukriechen. Es sind also beide Möglichkeiten 
der Einwanderung verwirklicht, die zuletzt besprochene jedoch offenbar 
nur so lange, wie sich zwischen den jungen Blättern noch Schleim 
befindet, der den Algenfäden den Weg bereitet. 


In Angriff genommen waren schließlich noch Untersuchungen, durch 
welche die gegenseitigen Beziehungen der Symbionten beleuchtet 
werden sollten, aber diese sind infolge der Eingangs erwähnten Verhält- 
nisse über einige Vorversuche nicht hinausgekommen. Dennoch lohnt 
sich die Mitteilung, weil sich schon daraus wichtige Folgerungen ergeben. 
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Meine Kulturen standen, abgesehen von denen im Gewächshaus, 
in Glasschalen dicht an einem nach Osten gerichteten Fenster und 
erhielten unmittelbar das Sonnenlicht, doch nicht in den frühen Stunden 
des Vormittags, weil dann eine hohe Platane Schatten warf. Wie 
Huxexe (S. 326) und WILDEMANN (S. 5) schon gefunden haben, ist 
das Wachstum und die gesunde grüne Farbe der Pflanzen weit besser 
bei Kulturen auf Schlamm und totem nassem Sphagnum als auf Wasser 
über Erde. Hierbei spielt offenbar die Reaktion des Mediums hinein; 
WILDEMANN (8.6) hat px 5—7 als am günstigsten bestimmt. Es 
müßten noch Versuche mit Nährlösungen von verschiedener Zusammen- 
setzung und abgestuftem konstantem Säuregehalt gemacht werden, 
um aufzuklären, warum Azolla auf Lösungen erheblich schlechter 
wächst und hellgrün wird, auch wenn sie Anabaena beherbergt. BORTELS 
(S. 176) beobachtete freilich, daß sogar algenfreie Azolla auf stick- 
stoffhaltiger Nährlösung ergrünte und sich normal entwickelte, wogegen 
sie bei Fehlen von Stickstoff bald zugrunde ging. Ich habe bei meinen 
Kulturen selbst nach Monaten keine Erholung algenhaltiger chloroti- 
scher und kümmernder Pflanzen bemerkt, die auf Nährlösungen diese 
Eigenschaften angenommen hatten; sie blieben hellgrün und wuchsen 
schlecht im Gegensatz zu Azolla, die unmittelbar aus dem Gewächshaus 
in gleiche Kulturverhältnisse mit Stickstoff gebracht worden war. 
Hier fehlen noch wie gesagt Versuche von größerem Umfang. 

Daß Azollı die Blaualgen durch Hungerkultur verlieren kann, wie 
Huxeke (S. 318ff.) es erreichte, bestätigte sich mir. Die Prüfung 
geschah mit Mikrotomschnitten. Es wurde indessen eine bemerkens- 
werte Beobachtung gemacht. Ich hatte eine Kultur von normaler 
grüner Farbe und mit befriedigendem Wachstum, so daß ich von dem 
Vorhandensein der Blaualgen überzeugt war. Als ich nun die Mikrotom- 
schnitte von diesem Material durchmusterte, waren zu meiner Ver- 
wunderung Anabaena-Fäden nur noch in den Höhlen der ältesten Blätter 
in geringer Zahl vorhanden, wogegen sie in den jüngeren und am Sproß- 
scheitel gänzlich fehlten. Dadurch bin ich auf den Gedanken gekommen, 
dem Lichte könne hier eine Bedeutung zukommen, dem gegenüber 
wie erwähnt für meine Kulturen am Fenster besondere Verhältnisse 
vorlagen. Möglicherweise hatte es für Azolla ausgereicht, für Anabaena 
dagegen nicht. Ob sich die gleichen Bedingungen und derselbe Erfolg 
wieder schaffen lassen, ist fraglich. Daß Licht und Wärme für die 
Entwicklung von Azolla eine große Rolle spielen, hat WILDEMANN 
(S. 10f., 19) nachgewiesen; denn die algenfreien hellgrünen Pflanzen 
wurden im Sommer den algenhaltigen normal-grünen gleich, nahmen 
aber im Herbst trotz Übertragung in das Gewächshaus die ursprüng- 
liche Farbe wieder an. An dieser Stelle muß freilich auch erwähnt 
werden, daß algenhaltige Azolla auf Nährlösung chlorotisch und der 
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algenfreien gleich wird (WILDEMANN, $. 6); hier sind offenbar mehrere 
Faktoren im Spiele. 

Nach Winter (1935) und BorTEeLs (1940) sind Blaualgen, vor 
allem die symbiontischen, unter besonderen Bedingungen zur Bindung 
von freiem Stickstoff befähigt, wofür letzterer einer Spur von Molybdän 
die Entscheidung zuspricht. Aber ob in der Symbiose die Algen dem 
Wirte Stickstoffverbindungen hergeben, ist trotz der dahingehenden 
Versuche und Analysen nicht sicher bewiesen. Auf Einzelheiten einzu- 
gehen, ist in diesem skizzenhaften Abschnitte nicht der rechte Ort. 
Es fällt jedenfalls auf, daß in den Kulturen von BoRTELS (8. 179ff.) 
das Wachstum der Azolla sehr langsam war; vergingen doch zwei 
Monate, in einer Versuchsserie sogar vier noch dazu im Sommer, bis 
eine genügende Pflanzenmenge gebildet worden war, wiewohl alle 
erforderlichen Bedingungen erfüllt waren. Nun könnte eingeworfen 
werden, ROBERG (1935, 8. 87) habe für Azotobacter die Abgabe von 
ammoniakfreien Stickstoffverbindungen in die Kulturflüssigkeit nach- 
gewiesen. Indessen erstens wissen wir nicht, ob dieses Bakterium 
das auch unter den natürlichen Lebensbedingungen tut, und zweitens 
darf keinesfalls von Azotobacter sofort auf Anabaena geschlossen 
werden. Solche Übertragungen sind schwerlich das Richtige. Ferner 
ist es zweifellos ein Fehler, bei jeder Symbiose entsprechend den Knöll- 
chen der Leguminosen sofort Assimilation von freiem Stickstoff anzu- 
nehmen und alle Versuche einseitig darauf hin anzustellen. Die Rubia- 
ceen und besonders Ardisia sind Beispiele dafür, daß ganz andere Dinge 
in Betracht kommen können, und bei Gunnera sowie den Cycadeen 
sind die Blaualgen sicher nur harmlose Parasiten (vgl. ScHAEDE 1943, 
1944). 

Wirkstoffe, Auxine oder Enzyme, können in der Symbiose von 
Azolla mit Anabaena von ausschlaggebender Bedeutung sein, wofür 
die folgenden Beobachtungen sprechen. Algenfreie Azolla wird ge- 
fördert, wenn sie mit algenhaltiger im gleichen Gefäße gezogen wird 
(WILDEMANN, S.7f.). Frei lebende Blaualgen wirken günstig auf 
algenfreie Azolla, was BoRTELS (S. 176, 181) allerdings wieder auf 
den Stickstoff zurückführt. Die algenfreie Azolla zeigt eine andere 
Wuchsform als die algenhaltige (HUNEKE, S. 321f.), was stark an das 
Verhalten der bakterienfreien Rubiaceen und an Ardisia erinnert. Die 
Fruktifikation von Azolla wird durch die Symbiose wesentlich be- 
günstigt (HuNEKE, S. 336ff.; WILDEMANN, 8.13). Endlich muß auf 
das Verhalten von Azolla gegenüber einem Schimmelpilze aufmerksam 
gemacht werden, von dem algenfreie Pflanzen leicht befallen werden. 
wie HUNEKE (8. 322) fand und ich bestätige. Doch hatte ich auch 
eine Kultur auf Spragnum, in der der Pilz die Pflanzen recht dicht 
überzog, indessen war von einer Schädigung hier nichts zu bemerken. 
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Azolla verfügte offenbar über die nötigen Abwehrstoffe, um den Pilz 
ohne Nachteil zu ertragen. Es sei erinnert an das Verhalten von Samen 
gegenüber Schimmelpilzen; gesunde wehren durch geeignete Stoffe die 
Infektion bekanntlich ab, während die nicht keimfähigen befallen 
werden. 

Der Wirkstoffe ist bei Behandlung der Symbiose von Azolla bisher 
überhaupt nicht gedacht worden. Hier findet die Forschung eine 
‘ruchtbare Aufgabe, die jüngeren Kräften vorbehalten ist. 
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ZUR MIKROTOPOGRAPHIE DER SAFTSTRÖME 
IM TRANSFUSIONSGEWEBE DER KONIFERENNADEL. 


I. Mitteilung. 
ANATOMISCHER TEIL. 
Von 
Bruno HUBER. 


Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 12. April 1947.) 


Einleitung. 

Innerhalb des Pflanzenreiches dürfte die Nadel der Koniferen einen 
einzigartigen Höhepunkt anatomischer Differenzierung auf kleinstem 
Raume darstellen. Finden wir doch in der Kiefernnadel auf einer Quer- 
schnittsfläche von noch nicht einem Quadratmillimeter, von graduellen 
Unterschieden ganz abgesehen, nicht weniger als etwa zwanzig ver- 
schiedene Zelltypen: Epidermis mit Spaltöffnungen und Nebenzellen ; 
Hypoderm; Armpalisaden; Harzgänge mit dünnwandigen Sekret- und 
diekwandigen Scheidenzellen; Endodermis; Transfusionsgewebe mit 
wasser- und assimilatleitenden Zellen; im Xylem des Leitbündels außer 
spärlichen zerdrückten Primanen primäre Schraubentracheiden, sekun- 
däre Hoftüpfeltracheiden und markstrahläknliches Parenchym; Kam- 
bium; im Phloem Siebröhren und zweierlei Markstrahlzellen (stärke- 
und eiweißführende); zweierlei Kristallschläuche (weite, relativ kurz- 
zellige am Faserbelag, lange im Leitbündelparenchym) ; dünnwandig 
verkorktes und dickwandig verholztes ,,Sklerenchym“ (als Leitbündel- 
belag). 

Es ließ sich unter diesen Umständen als pädagogischer Versuch 
durchaus rechtfertigen, wenn während meiner Assistentenzeit an der 
Hochschule für Bodenkultur in Wien mein keineswegs zur Ein- 
seitigkeit neigender Chef, Professor Porscu, in den mikroskopischen 
Übungen einmal ein Semester lang nur Koniferennadeln untersuchen 
ließ, wobei er sich auf einen — meines Erinnerns auf STRASBURGER 
zurückgehenden — Ausspruch berief: ‚Wer die Anatomie der Koni- 
ferennadel beherrscht, beherrscht die Pflanzenanatomie.“ 

Dabeikanntrotz derzahlreichen, dieser anziehenden Materie gewidme- 
ten Untersuchungen selbst anatomisch noch keineswegs alles als geklärt 
gelten; vielmehr empfand ich es im Praktikum immer beschämend, 
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daß auf Grund der üblichen Querschnittsbetrachtung der Anschluß 
jeder einzelnen Armpalisade des Assimilationsgewebes über das Trans- 
fusionsgewebe an Xylem und Phloem des Leitbündels keineswegs er- 
sichtlich ist, und daß auch das Schrifttum diese Frage nur unzu- 
reichend beantwortet. Selbst die bisher eingehendste Darstellung 
STRASBURGEBS sagt zu diesem Punkte nur summarisch, daß , die leben- 
digen Elemente des Centraleylinders . . . zwischen den tracheidalen Ele- 
menten unregelmäßig vertheilt, aber untereinander, ebenso wie die 
tracheidalen Elemente, zu einem zusammenhängenden Netzwerk ver- 
bunden‘ seien (1891, S. 103). Eine nähere Beschreibung dieses räum- 
lichen Zusammenhangs fehlt bisher ebenso wie eine anatomische oder 
physiologische Klärung der Frage, ob dabei auf diese Weise alle Seiten 
der Nadel annähernd gleich gut versorgt werden oder ob es nicht viel- 
mehr ,,verkehrsgünstiger‘ und -ungünstiger gelegene Bezirke gibt. 

Ich hatte schon lange vor, bei Gelegenheit diesen Fıagen eir mal 
nachzugehen. Die Ergebnisse dieser nunmehr vorliegenden Unter- 
suchungen waren ursprünglich als Ehrung zum 70. Geburtstage von 
Orro Porscu (14. September 1945) gedacht, doch verhinderten die Zeit- 
umstände nicht nur den Abschluß der Arbeit, sondern erst recht deren 
Veröffentlichung. Ich hoffe aber, daß sie auch jetzt noch dem als 
früheren Assistenten HABERLANDTs an allen Fortschritten der physio- 
logischen Anatomie besonders interessierten Jubilar einige Freude be- 
reitet, darüber hinaus aber auch den übrigen Fachgenossen, denen sie 
einiges Neue über eines unserer bekanntesten Praktikumsobjekte bringt, 
nicht zuletzt den Forstleuten, die der Wunderwerkstatt der Koniferen- 
nadel einen Großteil der gesamten Holzerzeugung der gemäßigten Zonen 
verdanken. 


Geschicht'iches. 


Die Erforschung der Nadelanatomie, auf deren Geschichte wir hier nur so weit 
kurz eingehen wollen, als es unsere Spezialfrage nach den beiden Saftströmen 
erfordert, ist in ihren Anfängen mit den Namen der Väter und Meister der Pflanzen- 
anatomie eng verknüpft: Wiederum war es THEODOR HARTIG, der Entdecker der 
Siebröhren, der, weit vorauseilend, bereits in seiner ,, Vollständigen Naturgeschich- 
te der forstlichen Culturpflanzen Deutschlands‘ (Berlin 1840—1851) auf Tafel 18 
Quer- und Längsschnitt der Kiefernnadel einschließlich des Zentralzylinders bis in 
alle Einzelheiten (Armpalisaden, Endodermis mit Tüpfeln, Transfusionsgewebe, 
Leitbündel mit Markstrahlplatten, Kristallschläuche usw.) fast unübertrefflich 
abbildet und dazu eine mustergültige Beschreibung gibt. In dieser stellt er bereits 
fest, daß hier neben ,,nur dem Blatte eigentümlichen Elementarorganen‘ auch — 
wir müssen hinzufügen: fast — ,,alle Organformen des Stengels ... in dem klein- 
sten Raume beisammen“ sind. Als seines Wissens einzig dastehend hebt er inner- 
halb der Endodermis ein ,,Parenchym mit Trichterporen‘‘ (d.h. Hoftüpfeln) 
hervor, dem dann Huco von Mout (1871) den heute noch üblichen Namen 
„Transfusionsgewebe‘‘ gan. Letzterer war durch die sehr zuverlässige Beschrei- 
bung des Gefäßbündels der Eibennadel von stud. rer. nat. A. B. Frank (1864) 
auf dieses auf die Gymnospermen beschränkte Gewebe aufmerksam geworden 











Zur Mikrotopographie der Saftströme. 333 


und deutete es, nachdem er seine Verbreitung bei Koniferen und Cycadeen fest- 
gestellt hatte, als Ersatz für die fehlenden Leitbündelverzweigungen; ,,Die 
Anordnung läBt wohl mit Sicherheit den SchluB ziehen, daB dieses Gewebe, 
dessen eine Hälfte mit dem Holze, die andere mit dem Baste des GefäBbündels 
im Zusammenhang steht, vorzugsweise den Weg bildet, auf welchem der Über- 
tritt des Saftes aus dem GefäBbündel zum Parenchym des Blattes und von diesem 
wieder rückwärts vor sich geht. Ich will dasselbe daher, da es einen constanten 
und ausgezeichneten Teil aller Coniferenblätter bildet und eine eigene Benennung 
wohl verdienen dürfte, mit dem Ausdrucke des T'ransfusionsgewebes bezeichnen.‘* 
In dieser Beschreibung ist vor allem die klare Betonung der anatomischen und 
physiologischen Zweiteilung des Transfusionsgewebes in ab- und zuleitende Ele- 
mente hervorzuheben!, die Tu. HARTIG noch nicht erkannte. 

De Bary widmet in seiner ,,Vergleichenden Anatomie‘ dem Transfusions- 
gewebe auf 4 Seiten (1877, S. 395—398) eine umfassende, aber doch einseitige 
Darstellung, die gegenüber dem von H. von MoxL erreichten Stande in zwei- 
facher Hinsicht als Rückschritt bezeichnet werden muß: Als konsequenter Anatom 
vermeidet DE Bary den mit einer erst unzureichend gestützten physiologischen 
Deutung belasteten Ausdruck ‚‚Transfusionsgewebe‘‘ und spricht nur von einem 
„„Tracheidensaum‘‘. Diese Bezeichnung ist aber auch vom Standpunkt des bewußt 
deskriptiven Anatomen unglücklich, denn sie vernachlässigt völlig die assimilat- 
leitenden Zellen, obwohl De Bary diese die Tracheiden unterbrechenden Paren- 
chymzellen im Text zweimal ausdrücklich erwähnt und für Junip2rus sogar ab- 
bildet (Fig. 184, S. 397). Diese Einseitigkeit erklärt sich natürlich daraus, daß 
lebendes Parenchym, das als Typus des ‚„‚Grundgewebes‘ galt, dem Anatomen 
kaum weiter beachtenswert schien, solange seine Sonderaufgabe gerade an dieser 
Stelle nicht klarer erkannt war*, während die Hoftüpfelung zum Teil fast iso- 
diametrischer Zellen (noch STRASBURGER spricht von ,,tracheidalem Parenchym‘‘) 
als anatomisches Unikum weiterhin höchste Aufmerksamkeit erregte und lebhafte 
Erörterungen auslöste, ob der Tracheidensaum dem Grundgewebe oder dem 
Stranggewebe angehöre, aus Parenchym oder Leitbündel hervorgegangen sei. 

Eine umfassende vergleichend anatomische Untersuchung führt WoRsDELL 
(1897) und BERNARD (1904) zu der Überzeugung, daß die Tracheiden des Trans- 
fusionsgewebes stammesgeschichtlich aus dem berühmten ,,zentripetalen Xylem“ 
der Cycadeen* hervorgegangen und diesem homolog seien, obschon heute das 


18.16 sagt v. Mont noch einmal: ,,Das Gewebe zerfällt in zwei Partien, 
von denen die eine sich genau dem Baste, die andere dem Holze anschließt, und 
deren Zellen in Beziehung auf den Bau ihrer Wandungen und ihren Inhalt eine 
offenbare Annäherung an die Zellen des Bastes und Holzes zeigen.“ 

2 Für die Kiefernnadel lautet seine völlig korrekte und in ihrer Prägnanz 
geradezu unübertreffliche Beschreibung: ‚Durch das ganze Mittelstück sind 
Reihen von Tracheiden verteilt, welche nach allen Richtungen abwechselnd 
miteinander zusammenhängen und von Parenchymreihen und einzelnen Skleren- 
chymfasern unterbrochen werden.‘ 

3 In dieser Hinsicht paßt die Vernachlässigung des Transfusionsparenchyms 
durch De Bary und seine Schule zu der für diese Jahrzehnte bezeichnenden 
Vernachlässigung des gesamten Fragenkomplexes der Assimilatleitung (vgl. 
meinen Sammelbericht ,,Hundert Jahre Siebröhrenforschung‘‘ 1937). 

. * In den Leitbündeln der Cycadeenblätter wie auch der Achse gewisser 
Pteridospermen entwickelt sich das Xylem von den Primanen nicht nur nach 
außen (im Sinne der Abstammungsachse), sondern auch nach innen fortschreitend, 
so daß neben dem gewohnten zentrifugalen auch ein zentripetales Holz vor- 
handen ist; solche Xyleme nennt SoLMs-LAUBAGH ,,mesarch‘‘ (d.h. in der Mitte 


beginnend). 
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Transfusionsgewebe — wie besonders van TIEGHEM hervorhebt — unbestreitbar 
die Stelle des Perizykels einnimmt und ontogenetisch aus diesem hervorgeht. Ein 
schwacher Punkt dieser geistvoll anregenden und denkbar umfassend gestützten 
Hypothese, dessen sich WoRsDELL durchaus bewußt ist, besteht darin, daß diese 
Ableitung von vornherein nur für die Tracheiden des Transfusionsgewebes in 
Betracht kommt, während er für das ,,Transfusionsphloem“ eine völlig unab- 
hängige Entstehung (,,appear to arise quite independently‘‘) aus den das Leitbiin- 
delphloem flankierenden Parenchymzellen annehmen muß. Wir werden auf diesen 
Punkt an Hand eigener Befunde noch zurückkommen. Eine bemerkenswerte 
Stütze für WorspELL sind neben seinen eigenen vorwiegend auf Gattungsver- 
gleiche gegründeten Untersuchungen die sehr sorgfältigen ontogenetisch ver- 
gleichenden Studien von DAGuILLON (1890), der gerade bei Pinus vom Keim- 
über das Primär- zum Folgeblatt eine fortschreitende Verlagerung des Trans- 
fusionsgewebes von der Ober- zur Unterseite des Blattes beschreibt. Wir wollen 
aber diese st geschichtlichen Betrachtungen, so fesselnd sie sind, nicht 
weiterspinnen, sondern uns wieder unserer Hauptaufgabe, der funktionalen Be- 
trachtung des gegenwärtigen Zustandes widmen! 

In dieser Hinsicht bringt STRASBURGERS gleicherweise anatomisch wie physio- 
logisch gerichtetes Standardwerk ,,Über den Bau und die Verrichtungen der 
Leitungsbahnen in den höheren Pflanzen‘‘ (1891) einen entscheidenden Fort- 
schritt. Ihm verdanken wir die bis heute ausführlichste und beste Beschreibung 
des Transfusionsgewebes (S. 100—108). Er ist — wie übrigens bereits TH. HARTIG 
und DE Bary — bemüht, durch ,,entsprechend geführte Längsschnitte‘‘ eine 
räumliche Vorstellung vom Bau des Zentralzylinders zu vermitteln, die in der 
eingangs zitierten Erkenntnis gipfeln, daß sowohl die lebenden wie die tracheidalen 
Elemente je ein in sich des Netzwerk bilden!. Im tracheidalen 
Saum DE Barys und einem ganz entsprechenden von den Flanken des Sieb- 
teils ausgehenden Saum großkerniger, eiweißreicher Zellen schließen diese beiden 
Netze ans Leitbündel an. 

Von den bereits referierten stammesgeschichtlichen Untersuchungen ab- 
gesehen, bedeutet STRASBURGERs klassisch vollendete Darstellung für Jahrzehnte 
hinaus einen Abschluß. Erst 1930 greift Münch in einem eigens der Kiefernnadel 
gewidmeten Abschnitt seines Buches über ,, Die Stoffbewegungen in der Pflanze“ 
($ 67, S. 155—157) die physiologische Betrachtungsweise wieder auf. An Hand 
einer guten neuen Abbildung betont er zunächst erneut die klare räumliche 
Trennung von Transpirations- und Assimilatstrom innerhalb des Transfusions- 
gewebes, die bereits auf jedem einzelnen Querschnitt zu erkennen ist. Er lenkt 
aber dann weiter die Aufmerksamkeit auf die Tatsache, daß die radialen Zell- 
reihen der Leitbündel von den äußeren Flanken her nach und nach wegfallen, so 
daß nur die innersten bis nahe der Spitze durchlaufen. In gleichem Maße tritt 
der zangenförmige Sklerenchymschirm, dessen teilweise Verkorkung PLAUT 
(1910) beschrieb, zurück. Münch schließt daraus wohl mit Recht, daß jede ein- 
zelne Radialreihe des Leitbündels nur an ihrem oberen Ende, wo sie in Randlage 
kommt, der Ab- bzw. Zufuhr zugänglich ist, während sie weiterhin basal als Fern- 
leitbahn durchläuft. Münchs Schüler LIN ergänzt (1941) diese Betrachtungen 


1 Schon DE Barry sagt (S. 395), daß die Tracheiden des Saumes sowohl der 
Länge als der Breite des Blattes nach in ziemlich regelmäßige Reihen geordnet 
und, trotz vieler durch Parenchymzellen ausgefüllter Lücken, alle streckenweise 
untereinander verbunden sind. 

* Daß die Leitbündel infolge des Sklerenchymbelages allein durch die Zellen 
des Saumes mit dem übrigen Grundgewebe kommunizieren, hatte schon STRAS- 
BURGER (S. 104) betont; Münch erweitert aber diese Betrachtungsweise durch 
den Vergleich von Basis und Spitze. 
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durch eine genaue Untersuchung der Sklerenchymscheide in verschiedener Höhe 
der Nadel sowie durch Vermessung der leitenden Querschnittsflächen mit dem 
Ergebnis, daß diese, wie auch sonst vielfach, spitzenwärts nicht in dem Maße 
abnehmen wie die Versorgungs- bzw. Einzugsbereiche, wobei die Spaltöffnungen 
als Maßzahl des Gaswechsels dienen. In diesem Zusammenhang sind auch die 
Angaben STRASBURGERS (S. 105/106) beachtenswert, wonach an der Nadelbasis 
(innerhalb der Scheide) das Transfusionsgewebe zugunsten des Sklerenchyms zu- 
rücktritt (ausschließliche Fernleitung), während umgekehrt spitzenwärts das 
Transfusionsgewebe die Schrumpfung des Leitbündels kaum mitmacht und daher 
verhältnismäßig mächtiger wird. 

Neben diesen Abwandlungen der Nadelanatomie von der Basis zur Spitze 
sind die zeitlichen Veränderungen mehrjähriger Nadeln bereits im vorigen Jahr- 
hundert vor allem durch Kraus eingehend erforscht worden (vgl. STRASBURGER, 
S. 106—108; hier auch die einschlägige Literatur). Neben einer geringfügigen 
und umstrittenen Verlängerung durch Zellvergrößerung findet im Holzteil ein 
geringfügiges, im Siebteil ein sehr auffälliges kambiales Dickenwachstum statt, 
dem ein Kollaps älterer Siebröhren gegenübersteht. Jahreszuwächse ließen sich 
dabei bisher nicht unterscheiden. 


Ziel der eigenen Untersuchungen. 

Die eigenen Untersuchungen erstreben eine Verfeinerung unserer 
Vorstellungen von den Bahnen des Transpirations- und Assimilatstromes 
in der Koniferennadel, insbesondere innerhalb des Transfusionsgewebes. 
Das erfordert zunächst ein erneutes anatomisches Studium der räum- 
lichen Verhältnisse zur Präzisierung der summarischen Angaben DE 
Barys und STRASBURGERs von der räumlichen Verflechtung der beiden 
Transfusionssysteme. Vorläufig ist es noch keineswegs ausreichend 
klar, wie eine auf der Nadelunterseite liegende Transfusionstracheide 
mit dem oberseits liegenden Leitbündelxylem in Verbindung tritt, 
und für das Phloem gilt ganz Entsprechendes. 

Der aus der anatomischen Untersuchung erschlossene Wander weg 
soll dann nach Möglichkeit mit Hilfe von Farbstoffversuchen physio- 
logisch überprüft werden. Die Arbeit gliedert sich demnach natur- 
gemäß in einen anatomischen und einen physiologischen Teil. Die vor- 
liegende erste Mitteilung berichtet über das Ergebnis der anatomischen 
Untersuchung, während die physiologischen Versuche infolge meiner 
Übersiedlung noch nicht abgeschlossen werden konnten. 

Als Hauptobjekt diente die Kiefernnadel, bei der die Differenzierung 
ihren offenkundigen Höhepunkt erreicht. 


Methodik und Terminologie. 
Nachdem meine Laborantinnen beim Schneiden in Paraffin ein- 
gebetteter Nadeln Schwierigkeiten hatten, da die entscheidend wichtigen 


1 Nachdem aber HOLDHEIDE den bis vor kurzem in allen Lehrbüchern be- 
strittenen Jahrringbau der Rinde bei fast allen heimischen Bäumen einschließlich 
der Linde nachweisen konnte, möchte ich nicht ausschließen, daß ein aufmerk- 
samer Beobachter bei geeigneten Objekten vielleicht auch innerhalb des Nadel- 
leitbündels Jahrringe abgrenzen kann. 
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orientierten Längsschnitte zu leicht aus der seichten Einbettung spran- 
gen, begnügte ich mich, selbst die nötigen Längsschnitte mit dem 
Rasiermesser zwischen Holundermark anzufertigen. Ebenso verzichtete 
ich auf künstliche Dauerfärbung, da die schwache Verholzung der Trans- 
fusionstracheiden eine sauber differenzierende Doppelfärbungerschwerte, 
während die Phlorogluzin-Salzsäure-Reaktion Tracheiden und Paren- 
cbym klar scheidet. Im übrigen sind die beiden Zellsorten nach kurzer 
Übung so eindeutig zu unterscheiden, daß es, 
besonders bei frischem Materia!, einer Fär- 
bung kaum bedarf: Die Tracheiden des Trans- 
fusionsgewebes sind tot, durch lebende Nach- 
barzellen vielfach passiv eingedellt, führen 
optisch leeren, wäßrigen Inhalt und auf allen 
Wänden, die sie mit ihresgleichen verbinden 
(gleichgültig ob Radial-, Tangential- oder 
Querwände), reichlich bezeichnende, als An- 
schwellungen der relativ dünnen Wände stark 
auffallende Hoftüpfel; die lebenden Paren- 
chymzellen des Transfusionsgewebes zeigen da- 
gegen turgeszent gerundete Formen, reichlich 
































Abb.1.Schematischer Quer- 


schnitt durch die Kiefern- 
nadel zur Erläuterung der 
wichtigsten Schnittführun- 
gen: sm medianer, sf seit- 
licherSagittalschnitt(durch 
die Flanke des Transfu- 
sionsgewebes); tu, tm und 
to unterer, mittlerer und 
oberer Transversalschnitt- 
X Xylem, Phl Phoem des 
Leitbündels,E Endodermis, 
A Assimilationsgewebe 
(Armpalisaden), H.@. 
Harzgänge. 












Plasma mit großen Kernen, enthalten während 
der Vegetationsperiode meist Stärke und be- 
sitzen nur gegen ihresgleichen und die Endo- 
dermis eine so seichte Tüpfelung, daß sie trotz 
der Dicke der Wand fast nur im Flächenbild 
auffällt. Um weiterhin die beiden Elemente, 
für die sich merkwürdigerweise noch keine 
klare Terminologieeingebürgerthat, kurzzube- 
zeichnen, wollen wir von Transfusionstracheiden 





und Transfusionsparenchym sprechen, obschon 

die älteren Autoren auch die Tracheiden des Transfusionsgewebes ihrer 
Form wegen als Parenchym bezeichnen (noch STRASBURGER spricht mehr- 
fach von einem tracheidalen Parenchym). Die Gesamtheit der beiden 
Systeme können wir wie bereits WoRSDELL Transfusionszylem und Trans- 
fusionsphloem bzw. Transfusionshadrom und Transfusionsleptom nennen. 
Die wichtigste methodische Voraussetzung war die Führung klar 
orientierter Schnitte, neben dem oft beschriebenen Querschnitt vor allem 
verschiedener Längsschnitte (Abb. 1): Die parallel zur Symmetrie-Ebene 
geführten Schnitte heißen wir Sagittalschnitte, die senkrecht dazu ge- 
führten Längsschnitte Transversalschnitte. Bei der starken anatomi- 
schen Differenzierung der Nadel und der zum Teil radialen Anordnung 
der Elemente im Zentralzylinder reicht aber diese Unterscheidung der 
Schnittrichtungen nicht aus, sondern kommt es auch auf die Tiefe der 











Zur Mikrotopographie der Saftströme. 337 


Schnittführung an: Transversalschnitte der Nadelunterseite (fu) ver- 
mitteln in geeigneter Tiefe eine Tangentialansicht von Endodermis und 
Transfusionsgewebe der Nadelmitte, während die Tangentialansicht der 
Flanken durch seitliche Sagittalschnitte (sf) vermittelt wird; um den 
Übergang zwischen Mitte und Flanken zu erfassen, kann auch die Füh- 
rung von Längsschnitten schräg zur Symmetrie-Ebene wünschenswert 
sein. Mediane Längsschnitte zeigen dagegen das Transfusionsgewebe 
radial, und zwar Sagittalschnitte (sm) das mediane der Ober- und Unter- 
seite, Transversalschnitte (tm) das der Flanken. 

Zur Anfertigung der Sagittalschnitte brauchte die Nadel naturgemäß 
nur hochkant eingespannt werden, zur Anfertigung der Transversal- 
schnitte zweckmäßig mit der flachen Oberseite nach unten, so daß 
zuerst die Schnitte von der Unterseite abgetragen wurden. 

Um die lästige Bildverzerrung stark gedrehter Kiefernnadeln zu ver- 
meiden, zog ich die trotz größerer Länge weniger gedrehte Österreichische 
Schwarzkiefer (Pinus austriaca) der Gemeinen Kiefer (Pinus silvestris) 
vor. Nach Möglichkeit holte ich kräftige Sonnennadeln aus der Wipfel- 
region älterer Bäume. Das Nadelalter spielte im Rahmen meiner Frage- 
stellung eine untergeordnete Rolle. 


Ergebnisse. 
a) Das Transfusionsgewebe der Nadelmitte. 

Wir stellen eine Beobachtung an die Spitze, die mir schon seit Jahren 
bei Querschnittsbetrachtungen des Transfusionsgewebes immer wieder 
aufgefallen war, während sie meines Wissens im Schrifttum noch nir- 
gends ausgesprochen wurde: Das Transfusionsparenchym der Ober- und 
besonders der Unterseite sitzt vorwiegend der Mitte der Endodermiszellen 
auf, während die Transfusionstracheiden auf die verdickten Radialwände 
der Endodermis stoßen, die seit jeher allen Untersuchern durch ihre selektive 
Verholzung aufgefallen waren. Die Erscheinung fesselte mich deshalb 
sofort, weil es geradezu so aussieht, als sollte der Transpirationsstrom 
an dieser Stelle auf den von STRUGGER im extrafaszikulären Bereich 
nachgewiesenen Membranweg verwiesen werden. Freilich sieht man 
auf einem Kiefernnadelquerschnitt so viele Ausnahmen von der an- 
gegebenen Regel, daß ich zunächst wieder unsicher wurde und an eine 
vorgefaßte Meinung glaubte, obschon dem Präparate widersprachen, bei 
denen beispielsweise von 15 Endodermiszellen der Unterseite nicht 
weniger als zehn, darunter einmal fünf nebeneinanderliegende, die Regel 
bestätigen (Abb. 2). 

Durch Untersuchung geeigneter Längsschnitte ließ sich der Zwie- 
spalt restlos aufklären. Besonders lehrreich sind Transversalschnitte der 
Nadelunterseite, welche von Endodermis und angrenzendem Trans- 
fusionsgewebe tangentiale Längsschnitte abtragen. Wir lernen dabei 


Planta Bd. 35. 22 














338 Bruno Huser: 
zunächst die Endodermis als Netz rechteckiger, in der Richtung der 
Nadel gestreckter Zellen kennen. Während die Querwände benachbarter 
Zellen in der Höhe wechseln, laufen die Längswände fast lineal durch, 
so daß die Zellen ganz klare Längsreihen bilden. Die Zahl der Reihen 
nimmt spitzenwärts kaum ab: Nach drei - Querschnittsbildern besaß 
beispielsweise eine Nadel an der Basis 36, in der Mitte 36 und nahe der 
Spitze 33 Endodermiszellen, i.a. etwa 8—10 Zellen auf jedem Qua- 
dranten. Dank dieser Eigentümlichkeit liefert die Endodermis ein höchst 
wertvolles Koordinatennetz für unsere weiteren Betrachtungen. 





Abb. 2. Querschnitt durch das Transfusionsgewebe der Abb. 3. Auseinem Transver- 
Nadel-Unterseite. Den Endodermiszellen 1—8 sitzen salschnitt der Nadelunter- 
median Parenchymplatten (schraffiert) auf, während seite: Tangentialansicht der 
die Tracheidenzüge auf die Radialwände der Endo- Endodermis mit Durchsicht 
dermis stoßen; nur bei Zelle 6 ist die Folge vertauscht. auf das (punktiert gezeich- 
Der Pfeil bedeutet die Nadelmediane, k eine Kristall- nete) Transfusionsgewebe. 
zelle im Sklerenchymbelag; beim liegenden Kreuz Erklärung im Text. 
Anschluß an Abb. 9. 





Während die Querwände der Endodermis gleichmäßig dick sind, zeigen die 
radialen Längswände eine starke Tüpfelung, die besonders in der Radialansicht 
bereits seit Tu. Harrie allen Untersuchern auffiel (Abb. 3) und auf die Bedeutung 
einer tangentialen Leitfähigkeit in diesem Gewebe schließen läßt. 

Auf etwas tiefer geführten Schnitten fällt nun in Bestätigung unserer 
Ausgangsbeobachtung sofort auf, daß der Mitte jeder Endodermiszell- 
reihe ein nur manchmal unterbrochener Zug längsgestreckter Paren- 
chymzellen aufsitzt (Abb. 4), während unter den Längswänden der Endo- 
dermis die mindestens doppelt so breiten und dadurch gedrungener 
erscheinenden, aber auch absolut durchschnittlich etwas kürzeren 
Tracheiden des Transfusionsgewebes liegen. Dadurch, daß die Quer- 
wände der Tracheidenzüge die Längswände der Endodermis (natürlich 
in anderer Einstellebene) überschneiden, entsteht ein sehr eigentüm- 
liches Bild. Die größere Breite der Tracheidenreihen gilt übrigens nur 
für die Ansatzfläche an die Endodermis; bei tieferer Einstellung wird 
ebenso wie auf Querschnitten deutlich, daß sich die Parenchymplatten 
biszum Dreifachenihrer Ansatzbreite aufblähen, während die Tracheiden 
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sich natürlich eine entsprechende Einengung gefallen lassen müssen, 
Am schônsten zeigt sich dieser höhere Flächenanteil des Transfusions- 
parenchyms, wenn man die Tangentialschnitte von innen her betrachtet 
(Abb. 5) und damit die Außenansicht (Abb. 4) vergleicht. An der An- 
satzstelle selbst fällt die bereits von STRASBURGER hervorgehobene 
Tüpfelverbindungzwischen Transfusionsparenchymund Endodermis auf. 
Wenig höher findeh wir, sofern der Zellinhalt beim Schneiden nicht 
ausgelaufen ist, den Zellkern der Endodermiszellen dem Ansatz der 








Abb. 4. Abb. 5. 


Abb. 4. Vom gleichen Transversalschnitt wie Abb. 3: Durchsicht durch die Endodermis 

(gestrichelt) auf die Ansätze der Parenchym- (Mitte) und Tracheidenplatten (unter den 

Wänden). Die Erweiterung der Parenchymzellen bei tiefer Einstellung ist stellenweise 
punktiert angedeutet (vgl. auch den Querschnitt Abb. 2). 


Abb. 5. Ein anderer Transversalschnitt, von innen betrachtet: Parenchym (schraffiert) 
und Tracheiden (¢), darunter gestrichelt die bei tiefer Einstellung sichtbaren 
Endodermiswände. 


Parenchymplatten aufsitzen; er findet sich in dieser medianen Stellung 
aber auch dort, wo die Parenchymplatten durch die gleich zu erwähnen- 
den Tracheidenbrücken unterbrochen sind, so daß die Stellung des Kerns 
nicht unbedingt auf eine physiologische Beteiligung am Stofftransport 
deutet. 

Nähere Betrachtung lehrt, daß die in die Augen springende Regel 
dadurch gestört wird, daß in gar nicht einmal großen Abständen zwi- 
schen den tracheidalen wie den parenchymatischen Reihen Querverbin- 
dungen bestehen, wodurch Parenchymzellen unter die Endodermis- 
wände, Tracheiden unter die Endodermismitte zu liegen kommen. Besser 

22* 
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als der begrenzte Bildausschnitt der Abb. 4 gibt ein Protokoll über ein 
fünf Endodermis-Längsreihen umfassendes Präparat den Tatbestand 
wieder (Tabelle 1). 


Tabelle 1. Stellung von Transfusionsparenchym und -tracheiden zur Endodermis. 

Die Längsreihen unter der Mitte der Endodermiszellreihen sind mit M,, M, 

usw., die unter den Endodermis-Längswänden mit W bezeichnet; t bedeutet 

Tracheiden, p Parenchym, ein beigefügtes k Kurzzellen, ein Querstrich Tüpfel- 
verbindung von Parenchymzellen. 


W M W M W M WM W M, VW 
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Darnach liegen in unserem Präparat von insgesamt 48 Parench ym- 
zellen 31 = 65% unter der Mitte und nur 17 = 35% unter den Wänden 
der Endodermis, während von den 59 Tracheiden gerade umgekehrt 
19 = 32% unter der Mitte, dagegen 40 = 68% unter den Längswänden 
liegen. Anders betrachtet, finden wir unter den Wänden 70% Tracheiden 
und 30% Parenchym, unter der Mitte 62% Parenchym und nur 38% 
Tracheiden. Die Zahlen verschieben sich kaum, wenn wir den zufälligen 
Ausschnitt der Randreihen weglassen und unsere Statistik auf die mit 
mindestens je zehn Zellen belegten Mittelreihen beschränken: Die 
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grundsätzliche Richtigkeit unserer Ausgangsbeobachtung ist erhartet, 
zugleich aber auch ihr Geltungsbereich zahlenmäßig abgegrenzt: Quer- 
verbindungen sind so zahlreich, daß etwa ein Drittel aller Zellen in die 
„falsche‘‘ Reihe zu liegen kommt. Diese Zahl allein gibt aber doch in 
mehrfacher Hinsicht ein falsches Bild. Einmal wird die Regel durch 
den verschiedenen Dispersionsgrad der ,,reihenholden“ und ‚„reihen- 
fremden‘‘ Zellsorte unterstrichen: Während 

sowohl die Tracheiden wie das Parenchym 

in ‚ihrer‘ Reihe bis zu sechsmal hinter- - 
einander auftreten, stehen die ,,Brücken- r 7 
zellen‘‘ vorwiegend einzeln oder höchstens 

zu zweit!; überdies ist ein Großteil der 

Brückenzellen auffallend kürzer und schon | ii, 
dadurch als Querverbindung gekennzeich- AH 
net. Im übrigen aber deutet die ausgespro- 
chene Längsstreckung der Elemente in diesem 
medianen Abschnitt auf eine Bevorzugung ene Hey: 
dieser Richtung bei der Stoffbewegung, 
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| A} 
während wir an den Flanken auf wesentlich ; 
andere Verhältnisse stoBen werden. | cht Hae 

i } | | 
Nachdem ich die Regel auch auf einer A1 ft) 
TE 
i] 


Reihe kleinerer Ausschnitte bestätigt ge- 
funden hatte, gelang schließlich die An- 
fertigung eines nicht weniger als 253 Zellen 
umfassenden Tangentialschnittes, dessen Be- 4} 

fund in Abb.6 schematisch wiedergegeben 

ist. Das Präparat ist absolut parenchym- a poe oe ame + 
ärmer und enthält gegenüber 170 Trache- Parenchym (schraffiert) und 
: Tracheiden in einem etwa 
iden nur 83 Parenchymzellen. Infolgedessen 250 Zellen umfassenden Prä- 
erreichen diese auch in den M-Reihen nur parat. Gestrichelt: Lage der 
A $ ‘ ä ; Endodermislängswände. 
ausnahmsweise die Mehrheit. Die relative Nähere Erklärung im Text. 
Förderung des Parenchyms in den Mittel- 

gegenüber den Randreihen ist aber auch hier eindeutig: Ihr Anteil 
steigt von 28% auf 38,5%, es folgen bis zu fünf lückenlos auf- 
einander (in den Randreihen nicht mehr als zwei). Für die Tracheiden 
lauten die entsprechenden Zahlen: 72% unter den Wänden, 61,5% 
in der Mitte, hier bis zu sieben, dort zweimal zwölf unmittelbar hinter- 
einander. Die Gesetzmäßigkeit gilt auch fast für jede einzelne Reihe, 
nur rechts unten scheint die Ordnung einmal förmlich umzukippen, 








1 Die Folge von drei Tracheiden am unteren Ende von M, ist zweifelhaft; 
wahrscheinlich ist die mittlere Zelle eine infolge des Schnittrandes leergelaufene 
Parenchymzelle. 
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indem zwei Parenchymplatten über den Wänden, die damit alter- 
nierenden Tracheidenzüge über die Mitte zu liegen kommen. Die Ten- 
denz des Transfusionsgewebes, in alternierenden Platten aufzutreten, 
erweist sich in diesem Fall als noch stärker als die Induktion durch 
die angrenzende Endodermis. 


Sobald sich der Blick geschärft hat, läßt sich nunmehr der Wechsel von 
Parenchym- und Tracheidenplatten sogar in der Radialansicht (auf medianen 
Sagittalschnitten) erken- 
nen: Stellen wir in der 
Endodermis auf die Tüpfel 
der Radialwand ein, so 
treten im Transfusionsge- 
webe ganz vorwiegend Tra- 
cheiden zutage (Abb. 7a), 
während bei Einstellungauf 
die erheblich breitere Mitte 
der Endodermiszellen die 
Tracheiden verschwimmen 

und Parenchymplatten 

sichtbar werden (Abb. 7b). 
Dieaufschlußreiche Radial- 
ansichtwird uns im übrigen 
noch weiter beschäftigen, 
wenn wir auf die tieferen 
Schichten des Transfu- 
sionsgewebes zu sprechen 
kommen. 


Abb.7a u.b. Medianer Sagittalschnitt, das Transfusions- Zunächst erhebtsich 
gewebe der Nadelunterseite in Radialansicht zeigend. bezüglich derersten sub- 
Dieselbe Stelle a) bei Einstellung auf die getüpfelten Schi 

Radialwände der Endodermis und die Tracheiden. endodermalen chicht 
platte, b) bei Einstellung auf Endodermismitte und i wei F . 
Parenchymplatte. A Armpalisaden (nur angedeutet), noch nr eitere zn. 
E Endodermis, 1—3 Lagen des Transfusionsgewebes Wir dürfen von vorn- 
(in der Parenchymplatte an Stelle von 1/2 nur eine herein überzeugt sein, 


Zellreihe), Skl Sklerenchym. 
daß sowohl die Trans- 
fusionstracheiden wie das Transfusionsparenchym in sich zusammen- 
hängende Systeme bilden; für die Art dieser Verknüpfung gibt es 
aber eine Reihe verschiedener Möglichkeiten: 

1. Jedes der beiden Gewebe bildet bereits innerhalb einer einschich- 
tigen Tangentialebene, etwa der ersten subendodermalen Schicht ein 
zusammenhängendes einfaches oder verästeltes System, das ‚‚fisch- 
grätenartig‘‘ gegen die offenen Leitbündelflanken tendiert (vgl. die 
Schemen a und b der Abb. 8). 

2. Wenigstens eines der beiden Gewebe erweist sich bereits bei einer 
solchen Flächenbetrachtung als zusammenhängend, während das andere 
die durch die Vernetzung des ersten gebildeten Maschen einnimmt und 
seine Kontinuität nur durch räumliche Verknüpfung in anderen Ebenen 
erreicht (Abb. 8c). In einer anderen Ebene könnten sich dann die 
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Rollen vertauschen, das in einer äuBeren Ebene homogene System dis- 
pers und dafür das disperse homogen werden. 

3. In der einzelnen Tangentialebene ist keines der beiden Gewebe 
völlig kontinuierlich, beide sind erst in verschiedenen Ebenen räumlich 
verknüpft. 

Die Entscheidung darüber, welche dieser Möglichkeiten verwirklicht 
ist, fällt deswegen nicht ganz leicht, weil Schnitte ja immer nur be- 
grenzte Ausschnitte des Gesamtnetzes zur Anschauung bringen. Sofort 
ausschalten läßtsich der Fall 1a eines unverästelten Fischgrätenmusters. 
Bereits das oben wiedergegebene Protokoll erweist aber weiter, daß 
mindestens an einer Stelle, 
die darauf noch besonders ge- 
nau überprüft wurde, durch 
die mit Bindestrichen ver- 
merkten Parenchymverbin- 
dungen die Kontinuität der 
Tracheiden in der ersten 
subendodermalen Schicht unter- 


brochen ist, so daß ınindestens Abb. 8a—c. Schema einiger Anordnungsmög- 
für diese nur eine räumliche lichkeiten von Parenchym (ausgezogen) und 

di : Tracheiden (gestrichelt) in der Tangentialebene 
Verknüpfung in Betracht des Transfusionsgewebes. Erklärung im Text. 


kommt. In dem mengenmäßig 
wohl etwas überwiegenden Transfusionsparenchym zeigt das vorliegende 
Präparat keine Unterbrechung, so daß die Möglichkeit besteht, daß 
dieses bereits in der hier betrachteten subendodermalen Schicht lücken- 
los zusammenhängt wie die homogene Phase des Kolloidchemikers. 
Für das in Abb. 6 schematisch wiedergegebene zweite Präparat gilt 
aber infolge relativer Parenchymarmut gerade das Umgekehrte: Hier 
finden wir wohl ein bereits in einer Ebene zusammenhängendes Trache- 
idennetz, aber der Zusammenhang des Parenchyms ist immer wieder 
unterbrochen. Wir müssen demnach eine Kombination der unter 2 
und 3 genannten Möglichkeiten annehmen und für beide Gewebe eine 
räumliche Verknüpfung fordern, obwohl gelegentlich bereits das eine 
oder andere, aber natürlich niemals beide gleichzeitig in einer Ebene 
zusammenschließen; wohl aber werden wir uns mit der unter 2 ange- 
deuteten Möglichkeit noch beschäftigen müssen, daß die beiden Gewebe 
in verschiedenen Schichten zusammenschließen. 

Sobald wir nunmehr unsere Betrachtung auf tiefere Schichten des 
Transfusionsgewebes ausdehnen das auf der Nadelunterseite meist drei- 
schichtig ist!, fällt zunächst die altbekannte Neigung dieses Gewebes 














1 Da die Parenchymzellen in der Regel der ausgebauchten Mitte der Endo- 
dermiszellen aufsitzen und selbst radial oft gestreckter sind als die Tracheiden, 
wird die erste und zweite Tracheidenschicht bisweilen von einer einzigen Par- 
enchymzelle durchsetzt (vgl. Abb. 7a, b). 
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auf, in homogenen rad'alen Platten aufzutreten: Auf Querschnitten 
finden wir von den Radialwänden der Endodermis ausgehend, hinter 
der ersten Tracheide fast immer eine zweite und dritte, ebenso hinter der 
ersten Parenchymzelle häufig eine zweite. Gelegentliche Ausnahmen 
buchen wir vorerst im Sinne der gewonnenen Vorstellungen für eine 
räumliche Vernetzung, für die sich zahlreiche Anhaltspunkte finden, 
obwohl das einleuchtende Postulat kaum lückenlos beweisbar ist. Sitzt 
beispielsweise der Mitte der Endodermis regelwidrig eine Tracheide auf, 
so liegt dahinter meist eine Parenchymzelle, welche die Unterbrechung 
der Parenchymplatte in der Längsrichtung überbrückt. Ebenso stoßen 
wir auf Parenchymzellen, welche zwei benachbarte Parenchymplatten 
quer verbinden, und Entsprechendes gilt auch für die Tracheiden. 
Schließlich lehrt der Radialschnitt (mediane Sagittalschnitte), daß auch 
dann, wenn der Querschnitt keine homogene Radialfolge erkennen läßt, 
eine solche durch höher oder tiefer ansetzende Zellen tieferer Schichten 
gegeben sein kann. 

Immerhin stoßen wir dabei auf ein bisher übersehenes weiteres 
Moment: In die dritte Schicht unmittelbar vor dem Sklerenchymschirm 
reicht auf Quer- wie Radialschnitten nur ein kleiner Teil der Parenchym- 
platten. Die Erscheinung ist viel zu häufig, als daß sie auf zufälliges 
„Wegtauchen‘“ zurückgeführt werden könnte. Auf einem ausgedehnten 
Radialschnitt liegen in der ersten subendodermalen Schicht zwanzig, 
in der zweiten und dritten nur noch je acht Parenchymzellen. In der 
dritten Schicht überwiegen weitaus schmale, langgestreckte Tracheiden, 
deren reichgetüpfelte Radialwände beweisen, daß auch hinter ihnen 
ihresgleichen folgt (vgl. Abb. 7a, b). Nach Querschnittsbildern (Abb. 2) 
ist man geneigt, die Abnahme noch krasser zu veranschlagen: So finde 
ich in einem Präparat längs des Sklerenchymbelags auf zwölf Tracheiden 
nur eine einzige Parenchymzelle. Nach einigen Bemühungen gelang es 
auch, diese sehr wenig mächtige und nicht ganz ebene Schicht wenig- 
stens bruchstückweise in Tangentialansicht zu bekommen: Vor dem 
Faserbelag, der als wertvolle Orientierung durchschimmert. oder bei aus- 
keilenden Schnitten angrenzt, liegt eine fast lückenlose Tracheidenschicht, 
die kaum noch von Parenchym unterbrochen ist. 

Ich halte diese Feststellung einer zahlenmäßigen Verschiebung des 
Mengenanteils von Parenchym und Tracheiden innerhalb der Schichten 
des Transfusionsgewebes für recht wichtig. Sie läßt mir auf einmal 
WorsDELLs Hypothese einer verschiedenen Herkunft der beiden Ge- 
webe, der ich von vornherein sehr mißtrauisch gegenüberstand, wesent- 
lich glaubhafter erscheinen. Darnach würde das Transfusionsparenchym 
primär dem Perizykel angehören und von den Tracheiden nur sekundär 
durchbrochen, während das Transfusionsxylem primär dem Leitbündel 
selbst angehört. Weitere Aufklärung zu dieser Frage verspreche ich 
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mir von den bisher fehlenden entwicklungsgeschichtlichen Unter- 
suchungen über die Differenzierung des Transfusionsgewebes bei der 
Bildung der einzelnen Nadel, dieich nunmehr in Angriff genommen habe. 

Funktionell dürfte diese Differenzierung ,,verkehrsentflechtend‘* 
wirken: Während sich die Assimilatleitung vorwiegend bereits in der 
ersten und zweiten subendodermalen Schicht abspielt, wo das Trans- 
fusionsparenchym auf große Strecken zusammenhängende Netze bildet, 
dürfte sich der Transpirationsstrom beim Austritt aus dem Leitbündel 
zunächst vorzugsweise in dieser geschlossenen Schicht ausbreiten, ehe 
er das vorgelagerte Netz der Parenchymzellen durchbricht. Natürlich 
bedarf diese Arbeitshypothese der physiologischen Überprüfung, denn 
schon die relative Englumigkeit der Tracheiden dieser Schicht läßt es 
fraglich erscheinen, ob der Weg des kleinsten Widerstandes nicht doch 
andere Bahnen bevorzugt. 


b) Das Transfusionsgewebe der Flanken. 

Auf der Oberseite der Nadel finden wir, wenn auch nicht gleich 
deutlich ausgeprägt, grundsätzlich ähnliche Verhältnisse wie auf der 
Unterseite. Dagegen bedürfen die Verhältnisse an den Flanken ausgleich 
zu erörternden Gründen einer besonderen Betrachtung. 

Wie schon STRASBURGER erkannte und Münch besonders hervor- 
hebt, ist das Transfusionsgewebe der Nadelmitte vom unmittelbaren 
Zugang zu den beiden Leitbündeln durch physiologische Scheiden ge- 
trennt. Bei der Kiefernnadel bestehen diese, wie Praur und Lin 
beschreiben und leicht nachzuprüfen ist, bastseitig, also auf der Nadel- 
unterseite aus einer vorwiegend einschichtigen Lage dickwandiger, toter, 
luftführender Sklerenchymzellen, denen innen besonders in der Nähe 
der Mediane breitlumige, niedrigzellige Kristallbehälter anliegen. Auf 
der Nadeloberseite finden wir dagegen dünnwandige, aber dafür ver- 
korkte Zellen, welche nach ihrer rudimentären Hoftüpfelung aus Trans- 
fusionstracheiden hervorgegangen sein dürften. Die verschiedenartige 
Abschirmung dürfte wohl der verschiedenen Mechanik der beiden Saft- 
ströme entsprechen: Gegenüber der im lebenden Zellverband (Symplast 
Münchs) erfolgenden Assimilatleitung genügt ein Wall toter Skleren- 
chymzellen, während zur Begrenzung des Transpirationsstromes wasser- 
undurchlässige Verkorkung angewendet wird. 

Der Übergang vom Transfusionsgewebe in die Leittündel und um- 
gekehrt vollzieht sich demnach ausschließlich an den offenen Flanken. 
Was hier zuerst auffällt und seit H. v. Mont wiederholt anschaulich 
beschrieben und abgebildet wurde, ist der unmittelbar an die Flanken 
der Leitbündel angelehnte ,,Sawm‘ von ,,Ubergangszellen‘‘ (Abb. 9): 
Er besteht an der Seite des Holzteils aus Transfusionstracheiden, die 
sich von den Tracheiden des Leitbündels durch weiteres Lumen, dünnere, 
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weniger lichtbrechende Wände, unregelmäßige Reihung und vor allem 
eine Häufung von Hoftüpfeln, insbesondere auch an den Transversal- 
wänden abheben. Die Tüpfelung der Transfusionstracheiden erreicht 
hier an den Flanken ganz offenkundig ihren Höhepunkt und erscheint 
auf Querschnitten vielfach fast lückenlos. 

An der Seite des Siebteils zeigt die erste radiale Zellreihe noch das 
Aussehen eines flankierenden Markstrahls vom eiweißführenden Typ. 
In einigen weiteren Reihen vergrößern sich aber die Zellen, erscheinen 
unregelmäßig vieleckig und führen 
auffallend viel Plasma und große 
Kerne. Nach ihrem Entdecker 
werden diese Gebilde vielfach als 
,, STRASBURGER-Zellen‘‘ bezeichnet. 

Während im Anschluß ans Leit- 
bündel sowohl Tracheiden- wie 
Parenchymsaum je einegeschlossene 
Platte bilden, setzt von der dritten 
bis fünften Zellreihe an die gegen- 
seitige Verflechtung der beiden Syste- 
me ein. Hier muß der eigentliche 
Engpaß der beiden Strömungen 
Abb.9. Querschnitt durch die Flanke /iegen, wenn der Transpirations- 
eines Leitbündels und das angrenzende strom nicht nur nach oben, sondern, 
gg ee Mn die Parenchymplatten auf wenigen 
Leitbündels (die zerdrückten Elemente Durchlässen durchbrechend, nach 
des älteren Siebteils bei z nicht einzeln . . 
gezeichnet); punktiert: Übergangszellen der Nadelunterseite einschwenkt, 

2 + ag een = und umgekehrt das gesamte Trans- 
Kreuz (z) schließt das Bild an Abb.2an. fusionsleptom der Oberseite durch 
wenige Zellen an die STRASBURGER- 
Zellen AnschluB findet. Freilich trägt die Kürze der Strecke dazu 
bei, daB sich der Widerstand absolut in erträglichen Grenzen hilt. 
Aber es geschieht auch offenbar alles, um den spezifischen Widerstand 
(der Querschnittseinheit) zu verringern: In diesem Sinne ist die gehäufte 
Tüpfelung der Tracheiden zu verstehen, während für den Assimilatstrom 
der Drüsencharakter der SrRAsBURGER-Zellen den Gedanken an eine 
Schleusenfunktion mit Potentialhub nahelegt!. 

Ergänzen wir wiederum die Querschnittsbetrachtung durch solche 
geeigneter Längsschnitte, so treffen wir auf seitlich geführten Sagittal- 
schnitten unmittelbar außerhalb des Leitbündels zunächst auf die beiden 
getrennten Gewebeplatten des Tracheiden- und Parenchymsaumes 





a 50 100 200 


1 Ich hoffe, zu der schon von PHiLLis und Mason aufgeworfenen Frage der 
Schleusenfunktion der GefäBbündeïscheide bei einem geeigneteren Objekt An- 
haltspunkte zu gewinnen. 
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(Abb. 10a, b). Erstereerscheint auf lange, schmale, aber reich getüpfelte 
Tracheiden zusammengedrängt; in der Parenchymplatte fallen die 
längsgestreokten, in ihrer Breite das gesamte Zellumen sperrenden und 




















Abb.10a—c. Seitliche Sagittalschnitte: a) unmittelbar außerhalb des Leitbündels, b) in 
der Ebene der STRASBURGER-Zellen (k ein Kristallschlauch; die getroffenen Zellen ohne 
Kristalle; wirr gestrichelt: STRASBURGER-Zellen; schraffiert: Transfusionsparenchym); 
<) unmittelbar vor der Endodermis (drei Endodermiszellreihen keilen in der durch 
Pfeile gekennzeichneten Region aus; Parenchym schraffiert; tiefere Einstellung 
gestricheit). 
zum Teil in den schwer wahrnehmbaren spindelförmigen Zellenden 
liegenden Kerne auf. Dieses Bild gilt aber nur für die unmittelbar 
außerhalb des Leitbündels liegende Reihe, in der besonders die Eiweiß- 
zellen in Form und Reihung noch dem Leitbündelphloem folgen. In 
der Ebene der eigentlichen SrRAsBUBGER-Zellen (Abb. 10b) finden wir 
wesentlich kürzere, ineinander verzahnte Zellen. Auch die Tracheiden 
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haben hier ihre Form verändert: Sie sind fast isodiametrisch, erscheinen 
in verschiedenen Einstellebenen nicht mehr einfach gereiht, sondern 
eher alternierend und auf allen Wänden so gleichmäßig getüpfelt, daß 
man mit STRASBURGER von einem ,,tracheidalen Parenchym“ sprechen 
möchte. 

Auch unmittelbar unter der Endodermis (Abb. 10c) sowie auf Radial- 
schnitten (Abb. 11) zeigt sich diese isodiametrische Gestalt des Trans- 
fusionsgewebes der Flanken, die von der eindeutigen Längsstreckung 
auf der Unter- und Oberseite auffallend abweicht. Auch das Vorhanden- 
sein von Längsreihen ist hier nur andeutungsweise zu erkennen, noch 














Abb. 11a u.b. Medianer Transversalschnitt: Transfusionsgewebe der Flanke in 
Radialansicht. Bezeichnungen wie bisher. 


weniger eine Alternanz von Parenchym- und Tracheidenreihen!. Vielmehr 
erreicht die Dispersion der beiden Systeme hier ihren Höhepunkt, wobei 
vor allem das Parenchym — auch räumlich betrachtet — vielfach nur 
in Gestalt einfacher Zellfäden auftritt. 


Bezüglich des Leitbündels selbst habe ich dem bereits Bekannten nichts 
Neues hinzuzufügen. Lediglich zur Abrundung des Bildes sei daher erwähnt, 
daß es aus klaren radialen Zellreihen besteht und durch markstrahlenähnliche 
Platten gegliedert erscheint. Wie schon STRASBURGER angibt, sind diese im Sieb- 
teil zahlreicher und laufen nur zum Teil ins Xylem durch. Die Zahl der Radial- 
reihen kann an der Nadelbasis etwa 12—18 je Bündel betragen und nimmt spitzen- 
wärts erst langsam, später rascher ab. Innerhalb jeder Reihe finden wir besonders 
in der mehrjährigen Nadel wesentlich mehr Siebröhren als Tracheiden. So fand 


1 Anmerkung bei der Korrektur. Meine mit der Erforschung der Entwicklungs- 
geschichte des Transfusionsgewebes beschäftigte Doktorandin Frau GABRIELE 
Lossos, geb. Heimerdinger, legte mir inzwischen Radialschnitte durch die Flanken 
des Transfusionsgewebes (mediane Transversalschnitte) vor, welche sie auf den 
Gedanken brachten, daß im Bereich niedrigzelligen Transfusionsgewebes die 
Tendenz des Parenchyms, der Mitte der Endodermiszellen aufzusitzen, auch für 
die Längszüge gelten könnte. Die ansprechende Hypothese bedarf aber erst der 
statistischen Sicherung; sie kommt von vornherein nur für die Flanken in Be- 
tracht, wo die Zellen des Transfusionsgewebes axial kürzer sind als die Endo- 
dermiszellen selbst. 
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STRASBURGER in einer einjährigen Kiefernnadel je Radialreihe etwa 4 Tracheiden 
und 6 Siebröhren, in der vierjährigen 6 und etwa 24; allerdings waren auch von 
diesen 24 nur etwa 6 in Funktion, die übrigen zu ‚‚Knorpelbast‘‘ kollabiert. 

Auf radialen Längsschnitten finden wir in den Gefäßprimanen zusammen- 
gesunkene Reste zerrissener Spiralen. Es folgen Spiral- und Hoftüpfeltracheiden, 
Kambium und Siebfasern mit kaum geneigten Platten. Das Markstrahlparen- 
chym weist im Holzteil ähnliche ‚„Eiporen‘‘ auf, wie sie vom parenchymatischen 
Teil des Markstrahls im Kiefernholz bekannt sind; sie sind bereits auf TH. HARTIGS 
Längsschnittbild wiedergegeben. 

Es lag außerhalb des Planes dieser Untersuchung, der Verbreitung 


der hier für die Kiefernnadel beschriebenen Strukturen bei anderen Ob- 
jekten vergleichend nachzugehen. Wie schon eingangs betont, erreicht 
die Kiefer wie in der Anatomie desHolzes und der Embryonalentwicklung 
(Ausbildung der Samenanlagen erst unter dem Einfluß der Bestäubung; 
Befruchtung etwa 13 Monate später), so auch in der Differenzierung 
der Nadel einen unbestreitbaren Höhepunkt. Ich habe mich durch 
Stichproben überzeugt, daß nicht nur die primitive Tanne (Abies), 
sondern auch die Fichte (Picea; zur Untersuchung dienten die besonders 
kräftigen Nadeln von P. polita) die gesetzmäßige Verdoppelung der 
Reihen des Transfusionsgewebes gegenüber der Endodermis noch nicht 
bzw. höchstens andeutungsweise aufweisen. Überhaupt ist das Trans- 
fusionsgewebe viel schwächer entwickelt. Es ist für die funktionelle 
Deutung natürlich nicht unwichtig zu wissen, daß es auch ohne solche 
Spezialisierungen geht. Man wird aber doch sofort zur Gegenfrage 
gedrängt, ob die auffällige Vitalität der Gattung Pinus (Artenzahl, 
geographische Verbreitung!) und vor allem ihre überlegene Dürreresi- 
stenz nicht gerade durch solche anatomische Errungenschaften be- 
stimmt sein könnte. 


Schlußbetrachtung. 

Schon auf Grund der genauen anatomischen Untersuchung ergibt 
sich nunmehr eine ziemlich klare Vorstellung von den Wegen der beiden 
Saftströme im Transfusionsgewebe; doch möchte ich eine ins einzelne 
gehende Darstellung bis zum Abschluß auch des physiologischen Teils 
zurückstellen. Es sei nur hervorgehoben, daß sich die Versorgung des 
gesamten Nadelumfangs durch das Transfusionsgewebe keinesfalls auf 
derselben Querschnittsebene abspielt, in der der Übertritt aus und in 
das Leitbündel erfolgt. Da auch das Transfusionsgewebe, von den Flan- 
ken abgesehen, ausgeprägt längsgestreckt und daher bevorzugt längs- 
leitend ist, muß sich eine beträchtliche Höhenverschiebung ergeben, ehe 
der Transpirationsstrom von seiner seitlichen Austrittsstelle aus dem 
Bündel die Nadelmitte erreicht. 

Die alternierenden Platten von Transfusionsparenchym und -trachei- 
den stellen eine gewisse Konvergenz zu vielstrahligen radiären Leit- 
bündeln dar, zumal F. J. Meyer ja auch für solche eine gewisse 
Vernetzung der Platten nachweisen konnte. Im Zycopodium-Stämmchen 
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ist diese sogar so stark, daß er von , diaplektischen‘‘ (durchflochtenen) 
Bündeln spricht. 

Schwer fällt es, sich über die Entwicklungsmechanik eines so ver- 
wickelten Netzwerks einigermaßen begründete Vorstellungen zu machen. 
Neben dem Kontinuitätsprinzip, das durch Weitergabe eines Diffe- 
renzierungsreizes gewährleistet sein muß, müssen wir für den schicht- 
weisen Wechsel von Parenchym und Tracheiden eine Alternanz- Tendenz 
und angesichts der positiven Korrelation zwischen Parenchym und Endo- 
dermismitte eine Induktion durch die Endodermis annehmen. Auch diese 
zunächst nur das Gesehene umschreibenden Gedanken sollen erst weiter- 
geführt werden, wenn auch das entwicklungsgeschichtliche Material 
vorliegt. 

Die Kiefernnadel gehört seit langem zu den beliebtesten Praktikums- 
objekten und wird vielfach bereits im kleinen Kurs behandelt. Daß es 
möglich war, bei einem so viel untersuchten Objekt nicht etwa im zyto- 
logischen oder gar submikroskopischen, sondern in dem jedem Kurs- 
mikroskop zugänglichen histologischen Größenbereich manches Neue zu 
beobachten, ist ein lehrreiches Beispiel dafür, wie fruchtbar neue Frage- 
stellungen für die Betrachtung vermeintlich wohlbekannter Gegenstände 
werden können. Kaum weniger als der physiologischen Fragestellung 
sind die neuen Einblicke freilich der für den heutigen Stand der Natur- 
forschung so kennzeichnenden Methode der statistischen, statt der streng 
kausalen Betrachtungsweise zu verdanken. STRASBURGER hätte um die 
Jahrhundertwende kaum gewagt, die hier formulierten Gesetzmäßig- 
keiten zu behaupten, wenn ihnen ein Drittel aller Beobachtungen zu 
widersprechen scheint. Heute fesselt uns aber gerade das Aufspüren 
solcher entwicklungsgeschichtlicher ‚Tendenzen‘, deren Gültigkeit 
zahlenmäßig völlig exakt faßbar ist. 

Wir dürfen abschließend wohl sagen, daß sich die Kiefernnadel als 
noch ungleich verwickelter, aber auch sinnvoller gebaut erwiesen hat, 
als wir bisher ahnten. Wollten wir die Differenzierung des Trans- 
fusionsgewebes in Platten- und Brückenzellen, Schichten, Mitte und 
Flanken berücksichtigen, so kämen wir mit den eingangs angegebenen 
zwanzig Formelelementen bei weitem nicht aus. 


Zu n ta, 


1, Das Transfusionsgewebe besteht, der zweifachen Aufgabe der Zu- 
und Ableitung entsprechend, bekanntlich aus zweierlei Elementen, fiir 
welche die Bezeichnung Transfusionstracheiden und Transfusions- 
parenchym vorgeschlagen wird. 

2. Transfusionsparenchym und Transfusionstracheiden treten in der 
Kiefernnadel in der Hauptsache in alternierenden Platten auf, deren 
Zahl doppelt so groBist als die der Endodermiszellreihen ; die Parenchym- 
platten sitzen dabei der Mitte, die Tracheidenplatten den Radialwänden 
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der Endodermis auf. Diese Grundregel wird aber durch das Vorkommen 
zahlreicher Brückenzellen verwischt. 

3. Neben dieser tangentialen Differenzierung besteht ein Radial- 
gefälle, indem der Parenchymanteil von der Endodermis nach den 
inneren Schichten des Transfusionsgewebes abnimmt: Während die 
Transfusionstracheiden am Sklerenchymschirm eine nur durch wenige 
Parenchymzellen unterbrochene Schicht bilden, können unter der Endo- 
dermis die Parenchymzellen zu einschichtigen Netzen zusammen- 
schließen. Diese Feststellung stützt die Hypothese WOoRsDELLs, daß 
beide Gewebe entwicklungsgeschichtlich verschiedener Herkunft seien. 

4. Während das Transfusionsgewebe der Unter- und Oberseite eine 
deutliche axiale Streckung aufweist, ist das der Flanken fast isodia- 
metrisch. Parenchym und Tracheiden sind hier besonders stark und 
unregelmäßig durchflochten. Erst unmittelbar vor dem Leitbündel 
sondern sich die beiden Gewebe zu getrennten, mehrschichtigen Platten, 
dem ,,Tracheidensaum“ einerseits, den STRASBURGER-Zellen anderseits. 
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DIE ENDOGENE RUHEPERIODE DER SAMEN. 


Von 
Erwın BÜNNING. 
Unter experimenteller Mitwirkung von Ruta KAUTT und ANNEMARIE SANDER. 
Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. Juni 1947.) 


1. Einleitung. 

Nur die Samen weniger Arten zeigen das Verhalten, das man ur- 
sprünglich auf Grund der an unseren Kulturpflanzen gewonnenen Er- 
fahrungen für allgemeingültig hielt, nämlich eine hohe Keimfähigkeit 
unmittelbar nach der Reifung und dann ein auf mehrere Jahre verteiltes 
allmähliches Absinken der Keimfähigkeit. Vielmehr wissen wir jetzt, 
daß namentlich bei den wildwachsenden Pflanzen unserer Breiten häufig 
eine Periode der ‚„‚Nachreifung‘ besteht. D. h. die Samen zeigen nicht 
schon unmittelbar nach der Reife, also nach der Ernte bzw. nach der 
Ausstreuung aus den Früchten ihre höchste Keimbereitschaft, die Samen 
können vielmehr zunächst sogar völlig unfähig sein, zu keimen; erst im 
Laufe einiger Monate erreicht die Keimfähigkeit ihr Maximum. Während 
dieser Nachreifeperiode erhöht sich sowohl die Anzahl keimfähiger Samen 
als auch die Geschwindigkeit des Keimprozesses. Durch das Vorhanden- 
sein dieser Nachreifeperiode sind die Samen den Bedingungen der freien 
Natur unserer Breiten, also dem Vorhandensein einer ungünstigen Jah- 
reszeit sehr gut angepaßt, sie laufen nicht Gefahr, während zufällig 
günstiger Keimbedingungen im Winter sofort auszukeimen und dann 
zugrunde zu gehen, können vielmehr erst im Frühjahr keimen. 

Es ist, wie wir sehen werden, nicht ganz treffend, diese Inaktivitäts- 
periode als eine Nachreifungszeit zu bezeichnen, man sollte besser nur 
von einer endogenen Ruheperiode sprechen. Wir werden also bei den 
Samen ebenso wie bei den beblätterten Pflanzen eine ektogene und eine 
endogene Ruheperiode unterscheiden. Die ektogene Ruheperiode ist 
unmittelbar durch die ungünstigen Außenbedingungen, also z. B. durch 
das Fehlen von Wasser, aufgezwungen und jederzeit durch die Schaffung 
geeigneter Bedingungen abbrechbar. Die endogene Ruheperiode kann 
nicht schon durch die Schaffung der allgemeinen Grundbedingungen für 
den Keimungsvorgang, also namentlich nicht einfach durch Übertragung 
der Samen in geeignete Temperatur- und Feuchtigkeitsbedingungen be- 
endet werden. (Daraus folgt natürlich nicht, daß sich diese endogene 
Ruheperiode nicht experimentell beeinflussen ließe, wir können ja auch 
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die endogene Ruhe der Knospen unserer Laubbäume experimentell 
abkürzen oder sofort unterbrechen). 

Zur Untersuchung dieser endogenen Ruheperiode von Samen prüften 
wir das Verhalten von mehr als 300 verschiedenen Arten aller Erdteile 
und geographischen Breiten. Die Samen wurden sofort nach der Ernte, 
in einigen Fällen — nämlich bei Samen, die von auswärts bezogen wur- 
den — erst wenige Wochen nach der Ernte in konstante Bedingungen 
übertragen, und zwar kamen sie in einen Thermostaten, dessen Tem- 
peratur auf 34—35° einreguliert war. In Abständen von etwa 6 Wochen 
wurde die Keimfähigkeit durch Auslegen von (in der Regel) je 20 Samen 
auf feuchtes Filtrierpapier in Petrischalen geprüft. Die Petrischalen 
wurden in den gleichen Thermostaten gestellt; sie erhielten dabei kein 
Tageslicht. 

Gewiß sind uns durch diese schematischen Lagerungs- und Keimungs- 
bedingungen manche interessante Besonderheiten im Verhalten einzel- 
ner Arten entgangen. Jedoch darf nicht übersehen werden, daß wir vor- 
erst nur eine Komponente, eben die endogene Ruheperiode, fassen woll- 
ten, selbst auf die Gefahr hin, Bedingungen zu haben, die für mehrere 
der benutzten Arten so waren, daß andere Komponenten, wie etwa die 
Modifizierbarkeit der endogenen Ruheperiode durch die Höhe und den 
Wechsel der Temperatur und anderer Faktoren, unbeachtet blieben. 
Vielleicht hätten die Samen mehrerer Arten eine bessere Keimfähigkeit 
gezeigt, wenn sie nicht den ungewöhnlichen Lagerungs- und Keimungs- 
bedingungen ausgesetzt gewesen wären, viele hätten schon am Licht 
eine bessere Keimung ergeben. Jedoch kam es uns zunächst eben nur 
darauf an, zu prüfen, wie weit sich bei konstanten Bedingungen auch 
ein Einfluß der endogenen Ruheperiode bemerkbar macht. 

Auf den folgenden Seiten soll ein kleiner Ausschnitt aus den bis- 
herigen Resultaten wiedergegeben werden. 

Die Durchführung der Keimfähigkeitsprüfungen lag in den Händen 
von Frl. KAUTT, die auch die meisten Samen selbständig gesammelt 
hat. Frl. SANDER hat die Änderung der Quellbarkeit während der Ruhe- 
periode untersucht. — Herr Prof. FIRBAS unterstützte uns durch Über- 
sendung von Samen aus den Göttinger Gewächshäusern. 


2. Samen ohne endogene Ruheperiode. 

Zwar haben in Gebieten mit einer ungünstigen Jahreszeit die Samen 
der meisten Arten eine endogene Ruheperiode (die uns eben in der Regel 
als jene ,,Nachreife‘‘zeit entgegentritt), aber bei vielen Arten zeigt 
sich doch das eingangs genannte, namentlich für viele Kulturpflanzen 
charakteristische Verhalten: die endogene Ruheperiode ist nur sehr 
schwach ausgebildet oder sie fehlt vollständig. Dann besteht nur eine 
ektogene Ruhezeit. 


Planta Bd. 35. 23 
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Noch anders verhalten sich die Samen vieler Pflanzen der gleich- 
mäßig feuchten Tropenzone. Es ist schon lange bekannt, daß die Samen 
vieler Arten dieser Gebiete nur eine sehr kurze Lebensdauer besitzen. 
Bei diesen Pflanzen dienen die Samen überhaupt nicht mehr zur Über- 
dauerung ungünstiger Jahreszeiten, daher verliert bei ihnen sowohl eine 
aus inneren Gründen angestrebte als auch eine von außen aufgezwungene 
Ruheperiode ihren biologischen Sinn. Die Samen dienen bei solchen 

PR REN Pflanzen nur der Verbreitung, sind 
% \ sie auf ein geeignetes Substrat ge- 
+ \ fallen, so keimen sie sofort, sonst 
N. Lonistrumraseum gehen sie rasch zugrunde. 

: Als Beispiele fiir dieses Verhal- 
ten mögen einige Bromeliaceen aus 
dem neotropischen immerfeuchten 
Regenwald dienen (Abb. 1). 

Hier soll nicht behauptet werden, 
alle Pflanzen aus der gleichmäßig 
feuchten Tropenregion verhielten 
sich so. Es gibt auch in diesen Ge- 
bieten Pflanzen, deren Samen eine 
Ruheperiode in Gestalt einer Nach- 
-m reifezeit haben. Jedoch ist diese 
46. 11 th 19 tM tm 12 tt 12 Periodein der Regel wesentlich kür- 
a. iii ies Do zer als bei den Pflanzen unserer 
Samen von drei tropischenBromeliaceen. Breiten. Dieses Verhalten findet 
Auf der Ordinate ist angegeben, wieviel seine Parallele darin, daß auch die 
Gunes oath Sad “tt py me beblätterten Pflanzen selber in sol- 
und Guemania) bzw. nach 8 Tagen (Ca- hen Gebieten sehr wohl eine Ruhe- 


nistrum) gekeimt waren. Die Keimfähig- - 
keit stieg auch in der Zeit, die auf der periode durchlaufen kénnen, die 


ee —— —" gleichfalls relativ kurz ist. 
3. Samen mit einfacher ,, Nachreife‘ periode. 

Samen mit einfacher Nachreifezeit, bei denen also nach der Reifung, 
d. h. nach der Ernte bzw. nach der Entleerung der Samen aus den Früch- 
ten oder nach der Ablösung der Früchte von der Mutterpflanze eine 
Periode mangelnder Keimbereitschaft besteht, finden sich, wie schon 
erwähnt wurde, bei Pflanzen unserer Breiten als Anpassung an die 
ungünstige Jahreszeit sehr häufig. Einige Beispiele seien hier wieder- 
gegeben (Abb. 2). 


4. Samen mit mehreren Perioden endogener Ruhe. 
Wie wenig treffend es ist, die unmittelbar nach der Ablösung der 
Samen von der Mutterpflanze oft beobachtete Zeit mangelnder Keim- 
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bereitschaft als Fortsetzung der eigentlichen Reifung anzusehen, also 
zu glauben, der Same sei noch nicht weit genug entwickelt, noch nicht 
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alt genug, um keimen zu kénnen, 
ergibt sich daraus, daB nach Be- 
endigung der ,,Nachreifung“ gar 
nicht selten nochmals eine 
Periode abnehmender Keimbe- 
reitschaft folgt. Dieses Verhal- 
ten zeigte sich sogar in einem 
sehr groBen Teil der von uns un- 
tersuchten Arten; wir wählen 
wieder nur einige Beispiele aus 
(Abb. 3). 

Die Samen durchlaufen also 
zunächst eine Ruheperiode, dann 
eine Aktivitätsperiode und diese 
wird schlieBlich wieder von einer 
Ruheperiode abgelöst. 
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Abb. 2. Änderung der Keimfähigkeit bei 
Samen mit einfacher Nachreifeperiode. An- 
gegeben ist, wieviel Prozent der ausgelegten 
Samen jeweils nach 5 Tagen gekeimt waren. 


Verfolgen wir die Keimfähigkeitsänderung von Samen, die sich so 
verhalten, noch genauer, so finden wir in der Regel, daB das in den 


Kurven (Abb. 3) dargestellte Wie- 
derabsinken durchaus nicht mit 
einem endgiiltigen Verlust der 
Keimfähigkeit verbunden ist, 
sondern daß diese einige Monate 
später wieder eintreten kann. 
Damit sind wir auf einen Typ 
gestoßen, der schon gelegentlich 
in der Literatur beschrieben wo - 
den ist und der bisher als Aus- 
nahmefall betrachtet worden ist, 


nämlich auf Samen, deren Keim- . 


fähigkeit jahresperiodisch Maxi- 
ma und Minima aufweist. 


Hierdurch wird folgende all- 
gemeine Schlußfolgerung nahe- 
gelegt: Die Samen sind ebenso wie 
die beblätterten Pflanzen der endo- 
genen Jahresrhythmik unterwor- 
fen, und zwar harmoniert die 
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Abb.3. Periodische Änderung der Keimfähig- 
keit, beginnend mit einem Minimum. Ange- 
geben ist, wieviel Prozent der ausgelegten 
Samen jeweils nach 5 Tagen gekeimt waren, 





endogene Jahresrhythmik der Samen zeitlich offenbar mit der der Mutter. 
pflanzen, d.h. wenn die Mutterpflanze im Herbst endogen ihre Ruheperiode 
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anstrebt, so strebt damit auch gleichzeitig der Embryo, der ja bis dahin physio- 
logisch noch weitgehend mit der Mutterpflanze in Wechselwirkung steht, diese 
Ruheperiode an. Das äuBert sich im Auftreten der Phase der Samenruhe, 
die wir als ,,Nachreife“ bezeichnen. Im Frühling, wenn auch die Mutter- 
pflanze (bei mehrjährigen Gewächsen) endogen wieder die Aktivitäts- 
periode anstrebt, wird im Samen die Keimfähigkeit erhöht, weil dieinnere 
Rhythmik hierjetzt genauso weit abgelaufen ist. Auffälligist nur, daß bei 
unseren Versuchen die Aktivitätsperiode der Samen im Frühjahr relativ 
frühzeitig und die an- 
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Abb. 4. Periodische Ânderung der Keimfähigkeit, Aus dieser SchluBfolge- 


beginnend mit einem Abfall der Keimfähigkeit. rung können wir auch noch 
Angegeben ist, wieviel Prozent der ausgelegten + a 
Samen jeweils nach 11 Tagen gekeimt waren. andersartige Anderungen 
der Keimfähigkeit ver- 
ständlich machen, die wir bisher nicht berücksichtigt haben. Es be- 
stehen folgende Möglichkeiten: 


a) Der Zeitpunkt der Samenreife (d. h. der Ablösung von der Mutter- 
pflanze) fällt etwa mit dem Beginn der endogenen Ruheperiode in der 
Mutterpflanze zusammen. Dann beginnt der Same naturgemäß mit einer 
endogenen Ruheperiode, d.h. er zeigt zunächst die Erscheinung der 
Nachreife. 

b) Der Same reift früher, nämlich noch bevor die Mutterpflanze die 
tiefste Ruhe erreicht hat. Dann zeigt auch der Same unmittelbar nach 
der Ernte noch eine gewisse Keimbereitschaft, die allmählich verloren- 
geht und einer Ruheperiode Platz macht, die dann später natürlich auch 
wieder in eine erhöhte Keimbereitschaft übergeht (Abb. 4). 


5. Die Änderungen der Quellbarkeit. 
Es ist wiederholt nachgewiesen worden, daß sich während der ,,Nach- 
reife‘‘periode der Samen die Wasserdurchlässigkeit der Samenschale 
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erhöht. Die hieraus abgeleitete Vermutung, daß ein ursächlicher Zu am- 
menhang zwischen der allmählichen Herstellung der Wasserdurchlässig- 
keit und der Gewinnung bzw. Steigerung der Keimfähigkeit besteht, 
ist gut begründet. r 

Es fragte sich nun, ob solche Änderungen der Wasserdurchlässigkeit 
allgemein mit den in den vorigen Abschnitten beschriebenen Änderungen 
der Keimfähigkeit parallel laufen. 

Die Untersuchungen über die Änderung der Quellbarkeit wurden an 
Samen von 25 Arten durchgeführt. Die Samen wurden bei 32° im Thermo- 
staten und bei einer konstanten Luftfeuchtigkeit von 32% (nämlich 


über einer gesättigten Lösung von 





120. 
MgCl,-6H,O) gelagert. In Abstän- % 
den von mehreren Wochen wurden ,,,L —___ 
Proben entnommen und der Quel- 
lungsverlauf in destilliertem Wasser 10 1 
im Thermostaten bei 31° unter- = ans aes ll DRE. 
sucht. In Zeitabständen von ein bis Abb.5. Verlauf der Quellbarkeit bei 


Samen von Anethum graveolens. Die 
Ordinate gibt an, wie stark die Gewichts- 
zunahme (in Prozent des Ausgangsge- 
wichts) nach 12stündiger Quellung war. 


mehreren Stunden wurden die Sa- 
men aus dem Wasser genommen, 
mit Filtrierpapier abgetrocknet und 
gewogen. 

Die Samen einiger Arten zeigten überhaupt keine Wasseraufnahme; 
es handelte sich dabei um Samen, die auch nur sehr schlecht oder gar- 
nicht keimten. 

Bei anderen Arten besteht zwar eine ansehnliche Wasseraufnahme, 
aber die Quellungsgeschwindigkeit ändert sich im Verlaufe mehrerer 
Monate nicht. Diese Gruppe umfaßt hauptsächlich Samen von Kultur- 
pflanzen, bei denen auch die Keimfähigkeit unverändert bleibt (Abb. 5). 

Bei mehreren Samen aber zeigte sich eine allmähliche Änderung der 
Quellungsgeschwindigkeit. Die Quellungsgeschwindigkeit konnte z.B. 
allmählich sinken oder auch allmählich steigen (Abb. 6, 7). Allmähliche 
Zunahme der Quellungsgeschwindigkeit zeigte sich u. a. an Fagopyrum 
esculentum, wo auch eine allmähliche Zunahme der Keimbereitschaft 
gefunden wurde. 

Endlich wurden aber Samen gefunden, bei denen sich die Quellbar- 
keit komplizierter änderte. Die Quellungsgeschwindigkeit kann etwa zu- 
nächst sinken und dann wieder zunehmen (z. B. Digitalis lutea, Papaver 
somniferum) (Abb. 8). Die Änderung der Keimbereitschaft ist bei diesen 
Arten ähnlich. Bei anderen Arten nimmt die Quellungsgeschwindigkeit 
zunächst zu, um nachher wieder zu sinken. So verhält sich z. B. Zappa 
minor, deren Samen im Februar ein Maximum der Quellungsgeschwindig- 
keit zeigten; zur gleichen Zeit wurde hier aber auch ein Maximum der 
Keimfähigkeit festgestellt (Abb. 9). 
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Die oben angeführten Ergebnisse über die Änderungen der 
Quellbarkeit sind statistisch gut gesichert; jeder Kurvenpunkt ist 
ein Mittelwert aus 10 Einzelmessungen!. 


Esscheint alsotatsächlich, daß 
die endogenen Änderungen der 
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Abb. 6. Wie Abb. 5, jedoch für Cytisus 


hirsutus. 
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Abb.7. Wie Abb. 5, jedoch für Rosa 
rubiginosa. Jeweilige Quellungsdauer hier 
24 Stunden. 


Keimfähigkeit weitgehend mit endogenen Änderungen der Wasserdurch- 
lässigkeitim Zusammenhang stehen. Man darf wohl kaum annehmen, daß 
sich diese Veränderung in den aus abgestorbenen Zellen bestehenden 
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Abb. 8. Wie Abb. 5, jedoch fiir 

Papaver somniferum (jeweilige 
Quellungsdauer 12 Stunden). 
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Abb.9. Änderung der Quellbarkeit (aus- 
gezogene Kurve) und der Keimfähigkeit (ge- 
strichelte Kurve) bei Lappa minor. 
lige Quellungsdauer 24 Stunden, jeweiliger 


Aufenthalt im Keimbett 13 Tage. 


Jewei- 


äußeren Teilen der Samenschale abspielen. Wichtiger dürften die inner- 
sten Schichten sein, deren Bedeutung für die Keimfähigkeit der Samen 
bekannt ist. Aber auch an eine Regulierung durch die Embryonen wäre 


zu denken. 


Zusammenfassung. 


Das Versuchsmaterial, von dem hier nur ein kleiner Ausschnitt dar- 
gestellt worden ist und das jetzt noch nach mehreren Seiten ergänzt 


1 Hierzu dienten die von Patav (Biol. Zbl. 68, 1943) angegebenen Formeln. 
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wird, zeigt also, daB sich die Samen nicht so vollständig im Zustand 
der Anabiose befinden, wie man es früher annahm. Wohl wuBte man 
schon, daB im ruhenden Samen noch gewisse chemische Umsetzungen 
stattfinden können. Aber man war doch geneigt, diese Veränderungen 
nur als Resultat einfacher Reaktionen anzusehen, für die eigentliche 
Lebensleistungen nicht notwendig seien, die vielmehr grundsätzlich auch 
im toten Samen noch ablaufen könnten, ähnlich wie man oft geneigt 
war, die Vorgänge der Nachreife nur aus einfachen physikalischen Ab- 
läufen, z. B. aus dem allmählichen Austrocknen der Samen zu erklären. 

Diese Deutungen haben den Samen zu sehr als ein totes Gebilde 
angesehen. Der Same befindet sich aber, wie wir jetzt sehen, ähnlich wie 
die ruhenden Knospen in einem Zustand, der sich nur quantitativ von 
dem einer Pflanze mit entfalteten Blättern unterscheidet. In ihm laufen 
noch typische Lebensprozesse ab, nämlich endogene Änderungen der 
Aktivitätsbereitschaft. Damit ist zugleich ein erneuter Hinweis zur Ana- 
lyse der endogenen Jahresrhythmik gegeben. Die Versuche, diese inne- 
ren Veränderungen, die ja aus dem Verhalten von Bäumen mit alljähr- 
lichen Ruheperioden lange bekannt sind, aus einem Wechselspiel inten- 
siver Stoffwechselprozesse, etwa aus einer Anhäufung von Assimilaten 
im Laufe der Aktivitätsperiode zu erklären, sind damit erneut als 
bedenklich erkannt. 











Aus dem Botanischen Institut der Universität Rostock. 


STUDIEN ÜBER DIE ENTWICKLUNG DES 
WURZELVEGETATIONSPUNKTES DER DIKOTYLEDONEN *. 
Von 
HERMANN V. GUTTENBERG. 

Mit 33 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 7. Februar 1947.) 


A. Einleitung. 

Die vorliegende Arbeit soll eine weitere Klärung der Teilungs- 
vorgänge im Wurzelvegetationspunkt dikotyler Pflanzen bringen. Trotz 
zahlreicher Arbeiten ist hier noch vieles unklar. Die ältere Literatur 
(JANCZEWSKI 1874, HoLE 1876, Erıksson 1878, FLAHAULT 1878, 
SCHWENDENER 1882) muß heute als überholt bezeichnet werden. Mit 
ihrer Freihandschnitt- und Aufhellungsmethode konnte sie wohl die 
einfacheren, nicht aber die komplizierteren Fälle klären. Die Zahl 
der mit moderner Technik durchgeführten Arbeiten andererseits, ist 
noch eine sehr geringe, und so sah sich SchüEpr (1926) genötigt, bei 
seiner zusammenfassenden Darstellung der Meristeme auf die alten 
Arbeiten zurückzugreifen. Gleiches gilt für die Zusammenstellungen 
von KRoLL (1912) und HABERLANDT (1924). v. GUTTENBERG (1940) 
hat dann auf Grund eigener Studien und der Arbeit seines Schülers 
NEUMANN (1939) eine Klärung der sich vielfach widersprechenden 
Angaben versucht. Die ältere Literatur wollte für die Dikotyledonen 
vier Typen der Entwicklung gefunden haben, die sich kurz folgender- 
maßen charakterisieren lassen. Bei dem ersten Typus, für den Cruci- 
ferenwurzeln besonders klare Beispiele liefern, scheidet das Dermatogen 
durch perikline Teilungen die Wurzelhaube ab. Im Zentrum liegen 
über den Dermatogeninitialen solche des Periblems, an die sich nach 
oben die Plerominitialen anschließen. Der zweite Typus unterscheidet 
sich dadurch, daß die Peribleminitialen sich am Aufbau der Haube 
beteiligen, in dem sie sich in der Nähe ihrer Ursprungsstelle nach Art 
der Dermatogenzellen periklin spalten. Der dritte Typus stellt das 
Extrem dieses Vorgangs dar: Nur die Peribleminitialen bauen die 
Wurzelhaube auf und außen liegt das sich nur antiklin teilende Derma- 
togen. Dieses für die Gymnospermen typische Verhalten sollte sich 
auch bei Dikotylen finden. Schließlich gibt es als vierten Typ das 


* Die vorliegende Mitteilung umfaßt Untersuchungen von Dr. Ruru WENDT, 
GERHARD SCHEUERL, Dr. MARGARETE EIDNAES und des Verfassers. 
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„Transversalmeristem‘. Bei diesem sollen alle Histogene, also auch 
das Plerom, aus einer quer zur Wurzelachse liegenden Meristemschichte 
hervorgehen. v. GUTTENBERG und NEUMANN konnten zunächst nach- 
weisen, daß das behauptete Vorkommen des sog. Gymnospermentypus 
bei einigen Leguminosen (z.B. Mimosa, Lupinus) auf einem Irrtum 
beruht. Diese Pflanzen besitzen ein Periblem, das sich aus den Kolu- 
mellareihen seitlich des Pleroms entwickelt. Der zentrale Teil der 
Kolumella geht aus Initialen unterhalb des Pleroms hervor, die sich 
nur quer zur Längsachse der Wurzel teilen. Seitlich des Periblems 
gibt es ein Dermatogen, das die übliche perikline Aufspaltung zeigt. 
Auch ein ‚Transversalmeristem‘‘ im Sinne der älteren Autoren gibt 
es nicht. Zunächst zeigten Trees (1913) für Leguminosen und RABBAS 
(1913) für Ranunculaceen, daß hier das Plerum eigene Initialen besitzt. 
Die Annahme dieser Autoren, daß auch das Peribiem sich so verhalte, 
ist indessen, worauf schon v. GUTTENBERG (1940) hinwies, kaum richtig, 
da im Zentrum die sog. Initialen des Periblems deutlich als die End- 
zellen mittlerer Kolumellareihen erscheinen. Erst seitlich von diesen 
treten die Zellen auf, deren Abkömmlinge das Periblem liefern. Somit 
besteht zwischen Pisum und Lupinus kein prinzipieller, sondern nur 
ein gradueller Unterschied. Auch Fälle, wo sich, wie die ältere Literatur 
sagt, das Periblem an der Haubenbildung beteiligt, ließen sich klären. 
Für Juglans z. B. konnte NEUMANN eine deutliche Grenze zwischen 
Dermatogen und Periblem nachweisen, ebenso v. GUTTENBERG für 
Corylus. Eine Täuschung ist dadurch möglich, daß die Dermatugen- 
aufspaltungen und die Haubenbildung das Wurzelende über eine lange 
Strecke hin bedecken. In der Mitte der Haube findet sich eine deut- 
liche Kolumella. Die obersten Zellen der beiden Mittelreihen haben 
NEUMANN (1939, Abb.7) und v. GUTTENBERG (1940, Abb. 10) als 
Peribleminitialen bezeichnet. Ob sie das wirklich sind, wäre freilich 
erst zu beweisen; denn sie könnten zur Periblembildung nur dann 
beitragen, wenn sie sich senkrecht zur Wurzelachse (quer) strecken 
würden, und das wäre nur möglich, wenn sich die an sie unten an- 
schließenden Kolumellareihen ebenso verhielten. Bei Corylus scheint 
dies zuzutreffen, denn in der Abb. 10 (v. GUTTENBERG 1940) sieht 
man, daß in der Längsachse zwei Kolumellareihen über einer auftreten, 
also eine antikline Aufspaltung der mittlaren Reihe stattgefunden hat. 
Daß hier auch Helianthus anzuschließen ist, hat WAGNER (1939) klar 
erkannt, auch ging es schon aus den Abbildungen von Tigges (1913) 
und Schürrr (1917) deutlich hervor. Dagegen ist nach der Literatur 
Helianthus nicht mit den Cruciferen (z.B. Brassica, Sinapis) gleich- 
zustellen, da sich, wie wieder WAGNER klar herausstellte, ein deut- 
licher Unterschied im Verhalten der Deszendenten bemerkbar machen 
soll. Bei Sinapis spaltet nur die dermatogene Schichte periklin auf, 
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die abgeschiedenen Zellen tun dies nicht mehr. Jede abgespaltene 
Haubenkappe bleibt also bis zur Kolumella einschichtig. Wenn sich 
die periklinen Kurven auch durch diese fortsetzen, so erklärt sich dies 
daraus, daß die Initialen der Kolumella sich im gleichen Maß radial 
strecken wie die angrenzenden Dermatogeninitialen und dann synchron 
mit diesen tangential teilen. Diese Gesetzmäßigkeit trifft zwar auch 
für die komplizierteren Fälle mehr oder weniger zu, wiez. B. v. GUTTEN- 
BERGs Abbildung für Corylus deutlich zeigt. Da aber jeder Abkömmling 
sowohl der Kolumella als auch des Dermatogens durch wiederholte 
Tangentialteilung Zellpakete bildet, und diese in der Mitte der Wurzel 
und seitlich verschiedene Wachstu.mstendenzen zeigen, wird die Bildung 
der periklinen Kurven undeutlich. 

Die Teilungsfolgen in den Deszendenten ist durch die Schemate. 
von SCHÜEPP, die WAGNER noch weiter ausbaute, erheblich klarer 
geworden. SCHÜEPP unterscheidet (1926) an der Wurzelspitze die Kappe 
und den eigentlichen Wurzelkörper, in diesem wieder Mantel und Kern. 
Den Unterschied zwischen Kappe und Körper sieht er darin, daß die 
dreieckigen Zellverbände, die durch die Teilungen einer Initialzelle 
entstehen, in ihrer Wandstellung verschieden sind. In beiden Fällen 
bilden zwei Wände, die zueinander senkrecht stehen, ein T. Im Körper 
ist der Querstrich zur Achse (zur Organspitze) gekehrt (+), in der 
Kappe von der Achse weggewendet, also zur Organbasis gekehrt (1, 
Achse links gedacht). Das ergibt die sog. Aufspaltungen zur Basis 
und zur Spitze. Bei den Gymnospermen (Typus III A von Scuijzpp) 
besteht der Körper nur aus dem Plerom. Daß dieser Fall bei den 
Dikotylen entgegen den älteren Angaben, an die sich ScHüErp noch 
hält, nicht vorkommt, wurde schon erwähnt. Die Typen III B und 
III Cb, die Schüerre noch für die Dikotylen anführt, entsprechen 
nach dem früher Ausgeführten auch nur zum Teil dem tatsächlichen 
Verhalten, woran wieder irrige ältere Angaben, auf denen SCHÜEPP 
fußt, Schuld haben. „Ausgezeichnete Initialen‘ sollen nach Schürrr 
den Dikotyledonen in der Wurzelspitze fehlen, doch haben weder er 
noch WAGNER die Verhältnisse im Bildungszentrum genauer studiert. 
Für Helianthus annuus sagt ScaÿEpP (1917): ,,Das Zentrum der Initial- 
zone besteht aus unregelmäßigen polyedrischen Zellen.‘ Diese Initial- 
gruppe entspräche der Scheitelzelle einer Farnwurzel. 

Das Problem der Teilungsvorgänge im Vegetationspunkt dikotyler 
Wurzelspitzen ist somit heute schon viel klarer geworden. Es bedarf 
indessen noch der Nachprüfung weiterer kritischer Fälle, wozu die 
vorliegende Untersuchung einen Beitrag liefern soll. Es handelt sich 
zunächst darum festzustellen, ob diese Fälle sich auch in den von 
v. GUTTENBERG aufgestellten Rahmen einfügen lassen. Als zweites 
kommt aber noch hinzu, ob eine Beobachtung NEUMANNs und v. 
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GuTTENBERGs allgemeine Geltung hat. Diese fanden nämlich bei den 
von ihnen untersuchten Objekten im Bildungsmittelpunkt eine ,,Zentral- 
zelle‘‘, die auch durch antikline Spaltung in zwei im Schnittbild neben- 
einander liegende Zellen (im Raume vielleicht noch in mehr) geteilt 
sein kann. Diese Zentralzelle bildet den Abschluß der mittelsten 
Kolumellareihe. Um sie gruppieren sich bogenförmig die Initialen des 
Pleroms, Periblems und Dermatogens. In Abb. 13 von NEUMANN für 
Mimosa ist die Zentralzelle der Plerominitiale gleichgestellt, und in 
Abb. 16 für Lupinus wird gleichfalls eine genetische Beziehung zwischen 
Plerominitialen und Zentralzelle angenommen. Ob diese Annahme zu 
Recht besteht, bedarf noch einer näheren Prüfung. Die Zentralzelle 
wurde sowohl für den Embryo als auch für die wachsende Wurzel 
festgestellt. Beim Embryo entspricht sie der Hypophyse HANSTEINs. 
In der wachsenden Wurzel wurde sie bisher übersehen, sie könnte 
indessen mit der oder den von SCHWENDENER (1882) aufgefundenen 
„Scheitelzellen‘‘ identisch sein. Diese Beobachtung SCHWENDENERs 
ist von der Literatur völlig übergangen worden, wie sich ja überhaupt 
z. B. die Untersuchungen von SCHÜEPP und WAGNER im wesentlichen 
nur mit der Teilungsfolge der Deszendenten, nicht aber mit der Entwick- 
lung der Initialen selbst beschäftigen. SCHWENDENER beschreibt für 
Amarantus und Helianthus mittelste Zellen, die nicht nur Dermatogen 
und Periblem, sondern auch das Plerom liefern sollen. Seine Beob- 
achtungen reichen aber nicht aus, um diesen Schluß zu rechtfertigen. 
Indessen hat SCHWENDENER manches schon klar erkannt, was später 
oft nicht mehr beachtet wurde. Wir möchten besonders folgende Sätze 
anführen, die er für den Fall des Auftretens einer breiten Kolumella 
schrieb: ,, Die geometrischen Bedingungen unbegrenzter Teilungsfähig- 
keit sind im Gegenteil genau dieselben geblieben, wie bei den Wurzeln 
mit normalem Kurvenverlauf. Nur der Weg, den die von der Scheitel- 
zelle abgeschnittenen Segmente oder deren Deszendenten zurückzu- 
legen haben, bis ihr Wachstum abgeschlossen ist, hat sich für die dem 
Scheitel benachbarte Region der Wurzel etwas verlängert und zeigt 
nun einen merklich abweichenden Verlauf. Darin liegt nun auch der 
Grund, weshalb das gemeinsame Bildungsgewebe der Kolumella und 
des Wurzelkörpers aus gleichwertigen Zellen zu bestehen scheint; wir 
dürfen nicht erwarten, daß die im Gegensatz zur Scheitelzelle zwar 
begrenzte, aber doch lange dauernde Teilungsfähigkeit der Seg- 
mente durch irgendeine Eigentümlichkeit der Form oder durch ab- 
weichende Größe in mikroskopisch wahrnehmbarer Weise zum Aus- 
druck gelange.‘ Damit ist im wesentlichen das gesagt, was neuerdings 
ScHüEPP betonte: ob ein ,, Longitudinal‘: oder ,, Transversal “‘- 
Meristem vorliegt, hängt hauptsächlich davon ab, ob die Deszenden- 
ten sich in die Länge strecken und dabei quer zur Achsenrichtung 
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teilen, oder ob sie sich quer verbreitern und paraliel zur Wurzelachse 
vermehren. 


B. Untersuchungsergebnisse. 


1. Teil. 

Im ersten Teil der vorliegenden Arbeit werden Vertreter folgender 
Familien behandelt: Malvaceen (Malva Alcea L. und Althaea rosea 
Cav.); Tropaeolaceen (Tropaeolum majus L.); Aceraceen (Acer pseudo- 
Platanus L.); Cucurbitaceen (Cucurbita Pepo L.); und Proteaceen 
(Gevuina Avellana Molina, Banksia integrifolia L., Hakea suaveolens 
R. Br., Grevillea robusta A. CUNN.). 

Die Untersuchung der ersten vier Familien erfolgte durch WENDT!, 
die Proteaceen studierte SCHEUERL, die Uberarbeitung und Zusammen- 
fassung nahm v. GUTTENBERG Vor. 

Uber alle diese Pflanzen herrscht beziiglich der Wurzelentwicklung 
noch keine Klarheit. Wir untersuchten nach Môglichkeit auBer der 
wachsenden Wurzel auch embryonale Entwicklungsstadien, nur für 
die Proteaceen fehlten uns solche. Das gesamte Pflanzenmaterial ent- 
stammt dem hiesigen botanischen Garten. Die unreifen Samen wurden 
aus der Frucht herausgelöst, bei Cucurbita konnten die größeren Em- 
bryonen aus der Samenschale herausgezogen werden. Zum Studium 
der wachsenden Wurzeln ließen wir Samen auf Sphagnum auskeimen. 
Acerwurzeln erzielten wir durch Stecklingskultur, die Proteaceen- 
wurzeln wurden aus den Kulturgefäßen entnommen. Zur Fixierung 
verwendeten wir das Gemisch von BOUIN-ALLEN. Sämtliche Objekte 
wurden mit Eosin vorgefärbt, in Paraffin eingebettet und mit dem 
Mikrotom in einer Stärke von 5 # geschnitten. Zum Färben verwendeten 
wir Eisenhämatoxylin nach HEIDENHAIN und eine Nachfärbung mit 
Lichtgrün in Alkohol-Xylol, die Plasma und Zellwände gut hervor- 
treten ließ. Die Zeichnungen wurden teils mit einem Zeichenapparat 
hergestellt, teils wurden Mikrophotogramme angefertigt, und diese dann 
mit dem Projektionsapparat vergrößert nachgezeichnet. Schließlich 
wurden die Bilder nochmals durch direkte Beobachtung verbessert. 


I. Malva Alcea und Althaea rosea. 

Nach Eriksson geht die Wurzelhaubenbildung bei einigen Maiva- 
ceen normal vor sich, bei andern aber sollen außer dem Dermatogen 
äußere Periblemschichten zur Haubenbildung beitragen. Er schreibt: 
„Irgendeine Grenze zwischen den Initialen des Periblems einerseits 
und denen der Haube andererseits hier zu bemerken, ist mir nicht 

1 Die Dissertation von WENDT ist durch die vorliegende Darstellung überholt, 


die Zeichnungen sind zum Teil von mir auf Grund einer Nachuntersuchung 
erneuert (GUTTENBERG). 
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gelungen.“ ,,Erst eine Strecke vom Vegetationspunkt ab beobachtet 
man die gewöhnliche Grenze des Periblems und der Epidermis.‘ 
FLAHAULT bestätigte die Ergebnisse Ertxssons. Auch er sieht keine 
klaren Grenzen zwischen den einzelnen Histogenen. 


Wir wollen zuerst die embryonale Entwicklung von Malva Alcea 
betrachten. Auf Abb. 1 ist ein junger Embryo dargestellt. Das Derma- 
togen ist schon differenziert und zeigt am Wurzelpol zu beiden Seiten 
Aufspaltungen. Über der mittleren Kolumella- 
reihe befindet sich eine Zelle Z, an die sich 
seitlich je eine Periblem- und oben die mittlere 2 
Plerominitiale anschließen. Nach SouècEs 
(1922), der die Embryologie von Malva rotundi- 
folia untersuchte, teilt sich die Zygote zu 
einem zweizelligen Proembryo. Die apikale 4 
Zelle a liefert später die Kotyledonen. Die 
basale Zelle teilt sich in die 4 Etagen b, c, d, 
e. Diese erzeugen der Reihe nach von der 
Apikalzelle aus: das Hypokotyl mit dem zen- , 
tralen Prokambium und dessen Initialen (b), 
die Initialen des Periblems (c), den zentralen 
Teil der Wurzelhaube (die Kolumella) ent- mn. Een ee Zn 
sprechend der Hypophyse HAnsTEIns (d) und einen Embryo. D Derma- 
einen mehrzelligen Suspensor (e). Seitlich von kom; Zu tin: 5 
6 und c beginnt das Dermatogen mit peri- Zentralzelle. a, b, c,d die 
klinen Aufspaltungen, die die seitlichen Teile De + ee 
der Wurzelhaube liefern. Die Abbildungen entsprechen. 
von SOUÈGES sind zweifellos stark schema- 
tisiert, stimmen aber im Prinzip mit dem von uns beobachteten Bau des 
Embryos überein. Z und Ko entsprechen der Hypophyse und gehören 
ursprünglich zum Abschnitt d, das Periblem P entsteht unabhängig 
davon aus c, das Plerom gehört zu b. SouèGEs hat aber eine für die 
spätere Entwicklung wichtige Tatsache nicht beachtet, nämlich das 
Auftreten einer zentralen Zellreihe, die sich vom Plerom bis an die 
Außengrenze der Kolumella erstreckt. Von dieser Reihe kommt be- 
sonders der mittleren ZelleZ eine besondere Bedeutung zu, sie gibt sich 
bald darauf als ,,Zentralzelle” zu erkennen, was Abb. 2 deutlich zeigt. 
Die Endzelle der mittleren Kolumellareihe Z wird von zwei Initialen 
Pb eingefaßt, deren Abkömmlinge sich periklin teilen, so daß ein mehr- 
‚schichtiges Periblem entsteht. Unter Z liegt die einreihige Kolumella. 
Die seitlichen Teile der Haube werden vom Dermatogen (D) gebildet. 
Z gliedert aber auch zum Plerom eine Zelle ab. Das Periblem beginnt 
mit zwei übereinanderliegenden Initialschichten, die seitlich periklin 
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aufspalten. Die Plerom- und Peribleminitialen bilden einen Bogen um 
die stark nach oben vergrößerte Zentralzelle Z. Er findet seine Fort- 
setzung in den Haubenzellen, die von den innersten Dermatogen- 
initialen abstammen. Unter der Zentralzelle liegt eine mittlere Kolu- 
mellareihe. Das Bild ähnelt sehr dem von NEUMANN für die Embryonen 
von Mimosa pudica und Juglans regia beschriebenen. 
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Abb. 2. Malva Alcea.- Medianer Längsschnitt durch einen älteren Keimling. D Der- 
matogen; Pb Periblem; Z Zentralzelle. 


Abb. 3 stellt einen medianen Längsschnitt! durch eine Primär- 
wurzel von Althaea rosea dar. Im Bildungsmittelpunkt liegt ein Kom- 
plex von drei zusammengehörigen Zellen, deren oberste der Zentral- 
zelle entspricht. Dieser großen oberen Zelle sitzt unmittelbar ein 
zentrale großzellige Pleromreihe auf, und es ist kaum daran zu zweifeln, 
daß diese von jener abstammt. Die beiden unteren Schwesterzellen Z, 
liegen im Schlußpunkt einer Periblemreihe. Inwieweit sie diese oder 
die Kolumella ergänzen, bleibt zunächst unklar. Betrachten wir aber 


1 Trott (Morphologie, Bd. 1, Teil 3, S.2042) meint, daß man bei Wurzeln 
nicht von medianen Längsschnitten reden dürfe, da sie radiärsymmetrisch ge- 
baut seien. Das trifft indessen nur theoretisch, nicht aber auch praktisch zu, 
da keine Wurzel ideal gerade und im Zentrum allseits gleich gebaut ist. Überdies 
ist auch bei einer wirklich radiären Wurzel jeder axile Längsschnitt ein Median- 
schnitt. 
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den dreizelligen Komplex (Pb, D), rechts davon, so ergibt sich eindeutig, 
daß wenigstens hier die entsprechende Periblemreihe sowie das Derma- 
togen samt Haubenzellen aus einer Initiale hervorgehen. Die beiden 
geteilten Zellen (Pb,) tragen offenbar sowohl zum Bau des Periblems 
als auch zu dem des Pleroms bei. Links dürfte die dreigeteilte Zelle Pb, 





Abb.3. Althaearosea. Medianer Längsschnitt durch eine Seitenwurzel. D Dermatogen; 
Pb, innere; Pb, äußere Peribleminitiale; Z, Z, geteilte Zentralzelle; Pk Perikambium. 


ebenso ein Abkömmling der darüberliegenden Zelle Pb, sein, wie die 
beiden unteren Zellen des Zentralkomplexes (Z,) von der oberen (Z). 
Somit hängen alle Histogene im Bildungsmittelpunkt entwicklungs- 
geschichtlich zusammen. 


II. Tropaeolum majus. 

Der Vorkeim von Tropaeolum hat eine merkwürdige Gestalt. Die 
basale Zelle des Zweizellenstadiums bildet nach mehreren Teilungen 
zwei Fortsätze, von denen der eine das äußere Integument durchbohrt 
und der andere durch den Funiculus bis in die Plazenta vorstößt. Aus 
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der apikalen Zelle entsteht ein mehrzelliger Faden, dessen oberste 
Zelle die Embryonalkugel liefert (HEGELMAIER 1878). Dieses Drei- 
schenkelsystem hat mehreren Autoren AnlaB gegeben, sich mit dem 
Keimling von Tropaeolum näher zu befassen. HEGELMAIER hat auch 
seine weitere Entwicklung genauer studiert. Die Radicula wird im 
Inneren des Keimes angelegt. Ihre einzelnen Meristeme entwickeln 
sich erst, wenn die Kotyledonen schon eine beträchtliche Größe er- 
reicht haben. Zuerst ist die Differenzierung des Pleroms zu erkennen, 
danach beginnt die Ausbildung der Radicula. Eine Schichte, wenige 
Reihen von der Pleromspitze entfernt, teil. sich mehrmals periklin. 
Ihre innerste Zellenlage stellt das Dermatogen der Wurzelspitze dar. 
Dieses erreicht zu keiner Zeit die Oberfläche des Embryos. Das Periblem 
entsteht aus Teilungen einer wenigschichtigen Initialgruppe. Als Haube 
ist nach HEGELMAIER die Gewebeschicht zwischen Dermatogen und 
Suspensor aufzufassen. Das Kalyptrogen soll sich unabhängig vom 
Wurzelkörper entwickeln. Vor der Samenreife kommt es in der Region 
unmittelbar über der Wurzelspitze zu einer Art Säulenbildung: ‚Man 
könnte ebenfalls diese übrigens nur eine geringe Entwicklung erlangende 
Partie vom morphologischen Standpunkt aus als das eigentliche Äqui- 
valent einer Haube ansehen, aber dieselbe ist von dem größeren, in 
der Richtung gegen den Keimträger sie überlagernden Gewebskomplex 
durchaus nicht scharf abzugrenzen.‘ FLAHAULT (1878) hat am Keimling 
von Tropaeolum majus folgende Beobachtung gemacht: Die Initialen 
des Periblems und Dermatogens vereinigen sich in einem gemeinsamen 
Meristem, dieHaube entsteht durch tangentiale Teilungen des Derma- 
togens, der äußere Abschluß wird durch die ,,épiderme de la tigelle“ 
gebildet. Die Wurzelanlage wird von einer Wurzelscheide (,,gaine 
radiculaire‘‘) umgeben, so daß man hier wie bei den Gramineen von 
einer endogenen Entstehung der Wurzel reden kann. BRUNOTTE (1900) 
fand wie FLAHAULT die Wurzel von Tropaeolum von einer Wurzel- 
scheide umgeben, die er ,,la double coiffe‘‘ oder ‚la gaine surnuméraire“ 
nennt. Plerom und Dermatogen sollen ihren Anfang in je einer Gruppe 
von Initialen nehmen, die Haube werde vom Dermatogen gebildet. 
Die Wurzelscheide, die fast die ganze Länge der Wurzel bedeckt, be- 
zeichnet er als ein Produkt des Suspensors. LEIDICKE (1903), der 
hauptsächlich die Entwicklung des Schenkelsystems studierte, erkennt 
das Vorhandensein einer zweiten Haube nicht an. 

Die wenigzelligen Stadien von Tropaeolum haben wir nicht unter- 
sucht. Abb. 4a zeigt einen Embryo, der noch wenig differenziert ist, 
obgleich die Kotyledonen schon eine beträchtliche Größe erreicht haben 
(vgl. Abb. 4b). Jeder Kotyledo besteht aus zwei Flügeln, von denen 
der eine die Plumula überragt, während der andere rückwärts in der 
Richtung des Suspensors wächst. An den basaleı. Teil des Embryos 
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schlieBt sich der eigenartig gebaute Suspensor an. Er besteht aus 
blasenförmigen Zellen, die sich kranzförmig dem Radiculaende an- 
schließen. Eine Radicula ist noch nicht angelegt. Ungefähr 9 Zell- 
reihen über dem Suspensor befindet sich eine auffallende Gruppe von 
Zellen, von denen Z fast die Gestalt einer dreischneidigen Scheitel- 
zelle hat. Auf Abb. 5a ist diese Zellgruppe bei etwas anderer Einstellung 
nach Immersionsbeobach- 
tung gezeichnet. Abb. 5b 
zeigt den gleichen Kom- 
plex in einem Nachbar- 
schnitt. Auffallend ist der 
Kranz vonZellen, der sich 
um die zentrale Zelle legt 
und offenbar von ihr ab- 
stammt. Die innersten 
Zellwände sind äußerst 
zart, das Plasma ist hier 
besondersdicht. Von hier 
aus nimmt das Plerom sei- 
nen Ausgang, dessen An- 
lage schon deutlich er- 
kennbar ist. Der ganze 
Embryo wird von einer 
einschichtigen Epidermis 
umgeben. 


Abb. 6 (Mikrophoto- 
gramm) zeigt die Zellan- 
ordnung im Wurzelvege- 


b 
tationspunkt eines etwas Abb.4. Tropaeolum majus. a Medianer Längsschnitt 
a durch einen älteren Keimling; Z Zentralzelle; 
älteren Embryos. An b Umrißzeichnung des Keimlings. 


Stelle der noch ziemlich 

regellosen Gruppierung in Abb.4 finden wir hier schon eine klare 
Scheidung und Anordnung der Bildungszonen. Von der Zelle Z aus 
strahlt ein kegelförmiger Zellkomplex — das Plerom — nach oben. 
Die Zelle Z ist klar als Kopfzelle einer mittleren Kolumellareihe zu 
erkennen, seitlich von dieser schließen sich weitere senkrechte Reihen 
an. Es folgen Zellkomplexe, die oben die späteren Periblemreihen 
bilden, darunter das Darmatogen und die seitlichen Haubenteile. Der 
vorliegende Fall ist deshalb besonders interessant, weil er zeigt, daß 
die Differenzierung all dieser Gewebe im Embryo auch aus einem 
völlig ungeordneten Urmeristem möglich ist, und es durchaus nicht 
des Vorhandenseins einer Hypophyse usw. bedarf, um schließlich die 
normale Gliederung zu erreichen. Vielmehr ist diese das Ergebnis 

Planta Bd.35 24 
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a 
Abb. 5. Tropacolum majus. a Vegetationspunkt aus Abb.4. a stärker vergrößert; 
Z Zentralzelle; b dasselbe in anderer Einstellung. 





Abb. 6. Tropaeolum mojus. Medianer Längsschnitt durch einen Embryo an der Stelle 
des Wurzelvegetationspunktes. Z Zentralzelle. Mikrophotographie. 


einer unbekannten inneren Gesetzmäßigkeit: der jeweilige Ort im 
Meristem ist dafür ausschlaggebend, in welcher Art und Weise die 
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Teilungen verlaufen, und welche Gestalt und Richtung das neugebildete 
Zellmaterial annimmt. 

In noch älteren Embryonen (Abb.7) wird das Gesamtbild durch 
dieregen Teilungen komplizierter, doch gelang es auch hier das Bildungs- 
zentrum aufzufinden. Zuinnerst liegen zwei Kolumellareihen, die unten 
in eine Zelle einmünden. Um ihre Kopfzellen Z wölbt sich ein Kranz 
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Abb. 7. Tropaeolum majus. Basales Ende eines älteren Embryos im medianen Längs- 
schnitt, am Grunde der Ansatz des Suspensors. D Dermatogen; Pk Perikambium; 
Z Zentralzelle. 


großer Zellen, von denen die einzelnen Gewebe ihren Ausgang nehmen. 
Die Pleromgrenze ist durch das Perikambium Pk gegeben. Da dieses 
sich dadurch auszeichnet, daß es sich nicht mehr periklin teilt, ist es 
hier, wie überhaupt, an dieser Einschichtigkeit zu erkennen. Innerhalb 
sowie außerhalb gibt es perikline Aufspaltungen. Das Dermatogen 
entwickelt sich ziemlich weit seitlich aus Zellpaketen, die auch das 
Periblem ergänzen, eine ganz klare Trennung dieser beiden Histogene 
ist nicht möglich. Die dermatogene Zellreihe schließt oben an innere 
längs verlaufende Zellenzüge des Basalstückes des Embryos an und 
kommt somit niemals an die Oberfläche. Diese ist nach wie vor rings 
um denKeimling von einer einschichtigen Epidermis überzogen. Unter- 
halb der in reger Teilung befindlichen Kolumella und der seitlich 
24* 
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anschließenden Zellketten liegen relativ ausgewachsene Zellen, diereich- 
lich Stärke enthalten. Diese Zellmasse stellt, wie schon die früheren 
Autoren annahmen, eine Art Koleorrhiza dar, die in den Suspensor 
übergeht. Bei der Keimung wird sie durch das Wachstum der Radicula 
abgesprengt. Man sieht diese dann an der Basis von einem Gewebe- 
kragen umgeben, während der Spitze ein leicht abnehmbares Käppchen 
aufsitzt. 

Abb. 8 gibt die Verhältnisse in einer wachsenden Keimwurzel wieder. 
Sie sind etwas komplizierter als im Keimling, doch herrscht deutlich 





Abb.8. Tropaeolum majus. Medianer Längsschnitt durch eine wachsende Primärwurzel. 
D Dermatogen; Pk Perikambium; Z Zentralzellenkomplex. 

das gleiche Prinzip vor. Im Bildungsmittelpunkt liegen drei aus einer 
Mutterzelle Z entstandene Abkömmlinge. Unter ihnen beginnt, fast 
sicher von dieser abstammend, die mittlere zum Teil gespaltene Kolu- 
mellareihe. Die Gruppe Z bildet aber auch den Pleromabschluß. Wir 
finden darüber drei kleine Zellen und seitlich zwei größere, die auch 
noch zum Pleron. gehören und das Perikambium liefern. Eine Ab- 
stammung der genannten fünf Zellen vom Komplex Z ist sehr wahr- 
scheinlich. Aus den Aufteilungen der seitlichen Kolumellareihen ent- 
wickeln sich übereinanderliegend 3 — 4 Peribleminitialen, auf die die 
dermatogenen seitlichen Haubenkomplexe folgen. Das Periblem zeigte 
auch weiter rückwärts keine Aufspaltungen mehr. 


III. Acer pseudo-Platanus. 


Hote (1878) fand die Wurzelanlage des ruhenden Keimes normal 
gebaut. Dan etwas abweichenden Bau der wachsenden Wurzel hält 
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er für ein sekundäres Stadium, das sich erst im Laufe der Entwicklung 
herausgebildet hat. Nach Erıksson (1878) dagegen besteht zwischen 
dem Bau der Wurzelanlage und dem der wachsenden Wurzel kein Unter- 
schied. In beiden Fällen soll ein transversales Meristem vorliegen. 
FLAHAULT (1878) stellt im Gegensatz dazu fest, daß das Plerom seine 
eigenen Initialen hat. Das Periblem sei sechsschichtig, das Dermatogen 
liefere durch tangentiale Teilungen die Haube. 

Der junge Embryo auf Abb. 9 
zeigt den Beginn der Gewebediffe- 
renzierung. Das Dermatogen ist 





Abb. 9. Acer Pseudoplatanus. Medianer Abb. 10. Acer Pseudoplatanus. Medianer 


Längsschnitt durch einen jungen Embryo. Längsschnitt durch einen etwas älteren 
D Dermatogen; Pb Periblem; Z geteilte Embryo. PI Plerom; D, Pb, Z wie in 
Zentralzelle. Abb. 9. 


auf der rechten Seite einmal aufgespalten. Über der periklin geteilten 
Zalle Z liegen die Initialen des Pleroms. Auf der linken Seite findet 
sich eine große Peribleminitiale, auf der rechten hat sich diese schon 
periklin geteilt. Eine deutliche Differenzierung können wir erst auf 
Abb. 10 wahrnehmen. Die zentrale Zelle Z bildet den Abschluß von 
Periblem und Plerom und sitzt der mittleren Kolumellareihe auf. Die 
linke und rechte Reihe der Kolumella grenzen an die dermatogenen 
Aufspaltungen, die sich fast bis zur Hälfte des Embryos hinaufziehen. 

Abb. 11 und 12 zeigen einen sehr interessanten Längsschnitt durch 
eine Beiwurzel von Acer. Auf einer mittleren Kolumellareihe m sitzt 
als Abschluß des Pleroms eine fast kugelige Gruppe von Zellen, die 
offenbar genetisch zusammengehören. Seitlich davon gibt es weitere 
Initialen des breiten Pleromansatzes. Die mittlere Reihe der Kolu- 
mella (m) wird von weiteren flankiert, deren obere Enden sich bogen- 
förmig zur Achse neigen. E; folgen seitlich, wie besonders die linke 
Bildseite klar erkennen läßt, vier Etagen von Peribleminitialen, darunter 
das sich deutlich abgrenzende Dermatogen mit reicher Aufspaltung in 
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den Deszendenten. Den beschriebenen Zellkomplex möchten wir als 
ein Teilungsprodukt der Zentralzelle Z auffassen. 


IV. Cucurbita Pepo. 


JANCZEWSKI (1874) rechnet Cucurbita Pepo zu seinem vierten Typ 
„An der Grenze zwischen Haube, Rinde und Zentralzylinder findet 





Abb. 11. Acer Pseudoplatanus. Medianer Längsschnitt durch eine wachsende Beiwurzel, 
Mikrophotographie. 


sich eine transversale Urmeristemschicht, deren Zellreihen sich unmittel- 
bar in die vertikalen Reihen des mittleren Teiles der Wurzelhaube 
fortsetzen. An der Spitze ist die Rinde von dem seitlichen Teil der 
Haube bedeckt, und diese ist aus übereinanderliegenden Schichten 
zusammengesetzt. Die innerste Schicht ist die laterale Kalyptrogen- 
schicht, welche sich später in die Epidermis verwandelt.“ Auch Erixs- 
son und FLAHAULT geben für die von ihnen untersuchten Cucurbitaceen 
ein Transversalmeristem an. Hurrorp (1938), der Citrullus vulgaris 
studierte, beschreibt für den Scheitelpunkt der Keimwurzel ein ,,unor 
ganized meristem“. 
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Jüngere Stadien, wie SOUÈGES sie bei Bryonia dioica studierte, 
haben wir nicht untersucht. Der Genannte gibt das Auftreten einer 
Hypophyse an und eine noch unklare Differenzierung von Plerom und 
Periblem im jungen Embryo. Das jüngste von uns beobachtete Stadium 
ist in Abb. 13 wiedergegeben. Das Dermatogen ist bereits deutlich 





Abb. 12. Acer Pseudoplatanus. Die zentrale Partie-von Abb. 11 bei stärkerer Vergröße- 
rung gezeichnet. D Dermatogen; Pk Perikambium; Z Zentralzelle, die von ihren 
Abkömmlingen kranzförmig umgeben ist. 


differenziert und mehrmals periklin geteilt. Die Aufspaltungen stoßen 
an eine mittlere Säulenreihe mit der Kopfzelle Z. Die Grenzen zwischen 
Plerom und Periblem sind schwer zu erkennen, da die Differenzierung 
dieser Histogene erst ihren Anfang nimmt. Allem Anschein nach ist 
das Periblem erst dreischichtig, seine Eckzellen spalten nach rückwärts 
periklin auf. Das Plerom beginnt mit drei Initialen. Jetzt setzt ein 
rasches Wachstum der Radicula ein, wobei es zu einer starken Verbreite- 
rung kommt. Die Kolumella besteht aus neben- und übereinander- 
liegenden Zellpaketen, deren jedes deutlich von einer Ausgangszelle 
herzuleiten ist. Seitlich der eigentlichen Kolumella biegen Zellreihen 
soaus, daßsiein die Richtung der Periblemperiklinen zu liegen kommen. 
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Die zahlreichen periklinen 
Aufspaltungen der dar- 
unterliegenden Zellpakete 


I] führen zur Differenzierung 





Abb. 13. Cucurbita Pepo. Medianer Längsschnitt 
durch einen jungen Embryo. D Dermatogen; 





| des Dermatogens, das erst 
weit obeneinschichtig wird. 
Somitreicht die Haube über 
dieganze Wurzelanlage. Am 
oberen Ende der Kolumella 
beginnt mit breitem Ansatz 
das Plerom, wobei es kaum 
möglich ist, eine klare 
Grenze zwischendiesen bei- 
den Teilen festzustellen 
(vgl. Abb. 14). Die End- 
zelle der mittleren Kolu- 
mellareihe ist die Zentral- 
zelle. Bei der Fülle der sich 
teilenden Zellen ist es 
schwer, sie eindeutig zu er- 
kennen. 

Die Spitze der wach- 
senden Primärwurzelist in- 
folge der Fülle zusammen- 
gedrängter Zellpaketekaum 
zu analysieren. Besser ge- 
lingt dies an den zarteren 
Seitenwurzeln, von deren 
Aufbau Abb. 14 eine Vor- 
stellung gibt. In der Mitte 
finden wir zwei übereinan- 
derliegende Zellkomplexe, 
die offenbar genetisch zu- 
sammengehören und sich 
unten in die zentrale Kolu- 
mellareihe m, oben in die 
mittleren Pleromzüge fort- 
setzen. Deroberevierteilige 


Abb. 14. Cucurbita Pepo. Me- 
dianer Längsschnitt durch eine 
zarte Seitenwurzel. D Dermato- 
gen; Pb die drei übereinander- 
liegenden Peribleminitialen ; 
Pk Perikambium. 
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Komplex liegt schon im Raume des Pleroms, grenzt aber spitzen- 
wärts auch noch an das innerste Periblem. Zu seinen Seiten liegt 
links und rechts je ein Pleromteil, dessen Reïhen offenbar von je einer 
Zelle ausgehen. Dies gilt auch für die drei mittleren Reihen, so daß 
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Abb.15. Lupinus polyphyllus. Medianer Längsschnitt durch die wachsende Primärwurzel. 
Mikrophotographie. En Endodermis; C Columella. 


das Plerom im Prinzip dreigeteilt erscheint. Die untere dreiteilige Zell- 
gruppe ragt vom Periblemansatz in die Kolumella hinein. Sie 
dürfte der Zentralzelle entsprechen. Die seitlichen Kolumellareihen 
biegen knieförmig nach außen um und führen so zu den äußeren 
Periblemreihen. Rechts sieht man, wie eine Reihe der Kolumella (x) 
sich im oberen Teil spaltet. Bei dickeren Wurzeln treten solche 
Spaltungen vermehrt auf, so daß eine breite Initialzone entsteht. 
Jeder nicht genau mediane Schnitt täuscht dann ein durchgehendes 
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„Transversalmeristem‘ vor. Noch weiter seitlich beginnen die periklinen 
dermatogenen Teilungen, die so weit nach rückwärts reichen, daß die 
Haubeeine lange Strecke der Wurzel überzieht. Im ganzenherrscht große 
Ähnlichkeit mit den Bildern, die NEUMANN und v. GUTTENBERG für 
Lupinus beschrieben haben, nur setzen sich dort die seitlichen Kolu- 
mellareihen fast gerade 
in das Periblem fort. Das 
besonders gut gelungene 
MikrophotogrammAbb.15 
zeigt die Verhältnisse im 
Wurzelbildungszentrum 
dieser Pflanze besser, als 
es Worte schildern kön- 
nen. 


V. Proteaceen. 

Die Proteaceen sol- 
len nach STRASBURGER 
(1872) den Gymnosper- 
mentypus aufweisen, wo- 
gegen Erıksson für 
Banksia integrifolia den 
Normaltyp angibt und für 
Grevillearobustasowie Ha- 
kea oleifera eine den 
Malvaceen entsprechende 
Wurzelentwicklung schil- 
dert. 

Das einfachste Verhal- 
tenzeigteuns eine äußerst 
Abb. 16. Gevuina Avellana. Medianer Längsschnitt zarte Wurzelspitze von Ge- 
durch eine wachsende Seitenwurzel. D Dermatogen; E 

Pk Perikambium; Z Zentralzelle. vuina Avellana (Abb. 16). 

Die Histogene sind gut 

unterscheidbar. Im Plerom spaltet sich das Perikambium gleich über 
den Initialen ab und bleibt dann einschichtig. Die drei Plerominitialen 
sind offenbar Teilungsprodukte einer Zelle, sie bilden zusammen einen 
durch hauchdünne Wände getrennten Plasmaballen. Es handelt sich 
offenbar um die Zentralzelle, die hier aber so hoch gerückt ist, daß 
sie in das Plerom ragt. Einen durchaus entsprechenden Fall fand 
NEUMANN (seine Abb. 13) bei Mimosa. Unter der mittleren Plerom- 
initiale liegt die zentrale Kolumellareihe. Seitlich von ihr beginnen 
schon die Aufspaltungen, die oben das schmal bleibende Periblem, 
unten Dermatogen und Haube bilden. 
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Ein sehr interessantes Bild zeigte eir zarte Seitenwurzel von 
Banksia integrifolia (Abb. 17). Im Bildungsmittelpunkt tritt eine Zell- 
reihe auf, die sich weiter unten antiklin aufspaltet. Die Zelle Z ent- 
spricht wohl der Zentralzelle der früheren Objekte, sie liegt wie 
bei Gevuina an der Ursprungsstelle des Perikambiums. Die drei 
darunterliegenden Zellen 

= 


bilden den Abschluß des i a 
Periblems, das deutlich i ENTE 
—-fôrmigaufspaltet. Die HHI TH) 
ill; AT 
| 











ihre Abkémmlinge zeigen 
nur wenige —-Teilungen, 
so daB sich ein ziemlich 
regelmäBiges Bild ergibt. 
Die Kolumella ist auf eine 
einzige zentrale Zellreihe 
beschränkt, der dermato- 
gene Haubenanteil reicht 
also fast his zur Mitte. 
Gevuina und Banksia sind 
also ausgesprochene Ver- 
treter longitudinaler Ent- 
wicklung. Grevillea robusta 
ähnelt inihrem Verhalten 
Gevuina, doch liegt die 
zentrale Zelle unterhalb 
des Pleroms (Abb. 18). 





1] lee 


ist sehr klar abgegrenzt, 
alla, u 


Abb. 17. Banxsia integrifolia. Medianer Längsschnitt 
Hakea suaveolens (Abb. 19) durch eine wachsende Seitenwurzel. D Dermatogen; 


zeigt in der Mitte einen Pk Perikambium; Z Zentralzelle. 


dreigeteilten Zellkomplex im Plerom, darunter eine Vierergruppe, 
die wir als geteilte Zentralzelle ansprechen möchten. Diese hat 
sich erst in Richtung der Wurzelachse geteilt, und jeder Abkömm- 
ling dann senkrecht dazu. Das obere Zellenpaar dürfte das Plerom 
ergänzen, das untere setzt deutlich die mittleren Reihen der Kolumella 
fort. Ihre seitlichen Reihen ragen mit den Köpfen in das Periblem 
hinein, während sie unten stark periklin aufspalten und das Dermatogen 
liefern. 

Abb. 16 von ERIKSSON, die sich auch auf Banksia integrifolia be- 
zieht, ist unseren Bildern durchaus ähnlich, wenn man von den dicken 
Trennungsstrichen an den Grenzen der Histogene absieht. STRas- 
BURGERs Angabe, daß die Proteaceen dem Gymnospermentyp folgen, 
erwies sich als ein Irrtum. 
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Ergebnisse des 1. Teils. 
Uberblicken wir die Ergebnisse, so läBt sich folgendes sagen. Alle 


untersuchten Objekte repräsentieren den gleichen Typus mit unwesent- 
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lichen Abweichungen. Diese beziehen sich nur auf das Verhalten der 
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Deszendenten, bei denen teils die Breitenentwicklung, teils die Längen- 
entwicklung vorherrscht. Zum Teil hängt dies sicher von der jeweiligen 
Wurzeldicke ab; je dicker die Wurzel wird, um so mehr scheint ein 
Transversalmeristem vorzuliegen. Gelingt aber ein Schnitt, der wirklich 
genau durch die Wurzelmitte geht, so findet sich immer eine, gelegent- 
lich aufgespaltene, Zentralzelle, die bogenförmig von den Zellen um- 
geben ist, die den Histogenen ihren Ausgang geben. Das gilt sowohl 
für die embryonale Wurzelanlage als auch für die Spitzen der wachsen- 
den Wurzeln. Es muß aber betont werden, daß in der Entwicklung 
von beiderlei Wurzeln ein prinzipieller Unterschied herrscht. Im Embryo 
entwickeln sich die Histogene der Wurzel zunächst aus dem Urmeristem 
seines Basalteils. Dabei sorgt ein unbekannter Faktor dafür, daß die 
Zellteilungen sich in der Art und Weise vollziehen, daß die charakte- 
ristische Form und Lage der einzelnen Histogene resultiert. Besonders 
auffällig erkennt man das in Fällen, wo, wie z.B. bei Tropaeolum, 
die Differenzierung spät aus einer größeren Urmeristemmasse erfolgt. 
Später entwickelt sich die Wurzelanlage sozusagen selbständig, d. h. 
jetzt erfolgt die weitere Ergänzung von einem Bildungsmittelpunkt 
aus. Bei der wachsenden Wurzel stammt das gesamte Material natür- 
lich nur von diesem Prozeß ab. Demgemäß ergibt sich im Embryo 
die Verschmälerung des dermatogenen Haubenanteils zu einer Zellen- 
lage aus der ursprünglichen Anlage, während sie bei der wachsenden 
Wurzel das Ergebnis der Abstoßung von Haubenzellen ist. 

Im Bildungsmittelpunkt fanden wir stets eine Zelle, der wir den 
Namen Zentralzelle gaben. Sie scheint uns der Ausgangspunkt der 
ganzen Entwicklung zu sein. Im Embryo entspricht sie der Hypophyse, 
doch muß nicht von vornherein eine solche als Verbindungsstück 
zwischen Suspensor und Embryo vorhanden sein, sie kann sich auch 
später aus den Abschlußzellen differenzieren, wie z.B bei Tropaeolum 
und bei manchen Leguminosen. Die Zentralzelle fanden wir schon 
hierin manchen Fällen geteilt. Herrschen in der Deszendenz wachsender 
Wurzeln Teilungen quer zur Wurzelachse vor, so entwickelt sich der 
Typus eines ,, Longitudinalmeristems“, bei vorwiegender Teilung parallel 
zur Achse ergibt sich eine Verbreiterung der Bildungszone. Ein ,,Trans- 
versalmeristem‘ liegt aber nicht vor, da die Zellketten nicht gerad- 
linig parallel zur Wurzelachse hindurchziehen, vielmehr sich alle bogen- 
förmig zur Zentralzelle neigen. Das ist freilich nur an einem wirklich 
durch die Längsachse gehenden Schnitt zu erkennen. Einen solchen 
zu erhalten, ist viel schwieriger, als man zunächst annehmen möchte. 
Selbst bei der Verwendung von 5 y dicken Schnitten ist dieser Mittel- 
punkt nicht immer direkt getroffen, sondern kann nur durch passende 
Einstellung erkannt werden. Unmittelbar daneben erscheint bereits 
ein ,,Transversalmeristem‘. Bei Objekten mit breitem Ansatz der 
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Histogene, wie z. B. bei Cucurbita, und auch sonst bei dickeren Wurzeln, 
ist es sehr schwer, sich zu orientieren. Denn solche Wurzeln sind genau 
genommen nicht mehr radiär-symmetrisch gebaut, vielmehr schieben 
sich die Zellenzüge so ineinander, daß das Bild unklar werden muß. 

Es ergibt sich nun die Frage, ob im älteren Embryo und in der 
wachsenden Wurzel die Zentralzelle einer Scheitelzelle entspricht, von 
der alle Gewebe ihren Ausgang nehmen. Wir haben diese Frage bei 
den einzelnen Objekten nicht aufgeworfen, wollen sie vielmehr erst 
jetzt auf Grund aller Beobachtungen zu beantworten versuchen. Das 
hat seinen Grund darin, daß die vorliegende Arbeit sich extensiv mit 
einer Reihe von Objekten beschäftigte, für die zunächst erst der Gesamt- 
bau zu klären war. Ob die Zentralzelle einer Scheitelzelle entspricht, 
kann indessen nur durch eine Untersuchung geklärt werden, die sich 
intensiv mit ein oder dem anderen für das Studium besonders günstigen 
Objekt befaßt. Der genetische Zusammenhang embryonaler Zellen ist 
nämlich eindeutig nur dann festzustellen, wenn es gelingt, Kernspindeln 
oder Telophasen aufzufinden, die beweisen, daß benachbarte Zellen 
auch wirklich Schwesterzellen sind. Dazu ist ein sehr breites Unter- 
suchungsmaterial notwendig, da Teilungen im Bildungszentrum offenbar 
nur selten auftreten. Die reiche Zellvermehrung erfolgt erst in den 
Deszendenten in einer gewissen Entfernung vom Mittelpunkt. Es ist 
allgemein bekannt, daß hier die meisten Kernteilungsbilder zu finden 
sind. Immerhin gestatten die Anordnung der Zellen, eine genaue 
Beachtung der Wanddicke, der Dichte und Färbungsart des Plasmas 
usw. doch bis zu einem gewissen Grade Schlüsse über die genetische 
Zusammengehörigkeit der Zellen zu ziehen. Überblicken wir nun unser 
ganzes Material, so möchten wir doch schon jetzt annehmen, daß die 
Zentralzelle einer Scheitelzelle entspricht. Besonders Bilder, wie wir 
sie bei Tropaeolum, Acer oder auch bei Gevuina erhielten, sprechen 
deutlich dafür. Man sieht, daß die Zentralzelle sich antiklin, periklin 
oder auch schräg teilen kann, wobei Abkömmlinge (Segmente) ent- 
stehen, die sich an die Histogeninitialen anschließen. Als solche wollen 
wir, wie das auch sonst üblich ist, die Zellen bezeichnen, in die die 
Histogene spitzenwärts einmünden. Sie bilden einen hufeisenförmigen 
Bogen um die Zentralzelle. Die Plerominitialen sind im allgemeinen 
strahlig zur Wurzelbasis hin orientiert. Die weiteren sich spitzenwärts 
anschließenden Initialen legen sich mehr und mehr quer zur Wurzel- 
achse. Aus ihnen entwickeln sich der Reihe nach Periblem, Dermatogen 
und Haube. Herrscht im Scheitel longitudinales Wachstum vor, so 
sind diese Initialen bis zur Wurzelachse ihrem Charakter nach ver- 
schieden. Verläuft die Entwicklung aber transversal, so führen die 
periklinen Kurven nicht mehr exakt bis zur Achse. Diese wird dann 
vielmehr von Kolumellareihen umgeben, aus denen sich erst weiter 
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seitlich Periblem und Dermatogen samt Haube entwickeln. Die klare 
Trennung der Histogene erfolgt noch weiter rückwärts. Trifft unsere 
Annahme, daß die Zentralzelle eine Scheitelzelle ist, zu, so würden 
sämtliche von den antiklinen Kurven umsäumten Zellkomplexe, vom 
Plerom bis in die Haube hinein genetisch zusammengehören, und sich 
durch perikline Spaltung vermehren. Das Wachstum dieser Zellreihen 
in Richtung der periklinen Kurven führt zu ihrer Verbreiterung, bei 
der sich dann die neuen antiklinen Zellwände bilden. Eine innere 
Gesetzmäßigkeit, von der wir schon sprachen, bestimmt das weitere 
Verhalten der Deszendenten. Für jedes Histogen gibt es einen charak- 
teristischen Teilungs- und Streckungsmodus; die Zellen am Orte des 
Periblems z. B. verhalten sich ‚‚periblemartig‘,eskommt zu + -Teilungen 
und zu einer Streckung in Richtung der periklinen Kurven, am Orte 
der Kolumella gibt es vorwiegend quere Wände und antikline Streckung, 
das Dermatogen und die seitlichen Haubenteile vollführen Teilungen 
nach dem —-Schema, und das Plerom schließlich teilt sich im Sinne 
von |. Auf Grund einer Untersuchung von Jost (1933) könnte man 
auch hier annehmen, daß die Determinierung der einzelnen Histogene 
von rückwärts, d.h. von den bereits ausgebildeten Geweben aus erfolge. 

Es ergibt sich nun die Frage, ob es möglich ist, das tatsächlich 
vorliegende Zellenbild von einer Zelle abzuleiten. Diese Frage soll 
hier nur im Prinzip behandelt werden, denn das histologische Bild 
wechselt nicht nur von Art zu Art, sondern, wenigstens in den hier 
zu behandelnden Fällen, anscheinend auch von Wurzel zu Wurzel. 
Von einer so strengen Regelmäßigkeit, wie wir sie bei der dreischneidigen 
Scheitelzelle der Pteridophyten antreffen, kann hier keinesfalls die 
Rede sein. Doch besteht eine nicht zu verkennende Ähnlichkeit mit 
dem von Kocx (1895) beschriebenen Verhalten der Marattiaceen. Daß 
aber an sich die Möglichkeit der Entwicklung von einer Zelle aus be- 
steht, mag folgendes Schema erläutern (Abb. 20). 

Wir gehen von einer im Schnittbild etwa quadratischen Zentral- 
zelle s aus, und begnügen uns mit der Darstellung eines Sektors, da, 
was auf einer Seite möglich ist, auch für alle übrigen Seiten gelten muß. 
Nehmen wir an, die Zentralzelle strecke sich erst in der Achsenrichtung, 
und teile sich so quer, daß sie selbst als apikale Zelle wieder erscheint 
und ein schmäleres Basalsegment abgäbe (Abb. 20 a, b). Dann würden — 
und das ist das Entscheidende — diese beiden Zellen in gleichem Ausmaß 
verbreitert und synchron parallel zur Achsenrichtung geteilt (c). Von 
diesem vierzelligen Komplex lassen wir jetzt das spitzenwärts gekehrte 
Zellenpaar sich in der Achsenrichtung strecken und synchron quer 
dazu teilen, so daß ein sechszelliger Komplex entsteht (d). Die rechte 
Zellreihe verbreitert sich nunmehr quer, und zwar so, daß die Ver- 
breiterung zur Wurzelspitze gesehen, zunimmt. Dann kommt es zu 
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synchroner antikliner Spaltung dieser 3 Zellen (e). Nun kann sich der 
ganze Komplex gleichzeitig auch in der Achsenrichtung strecken, und 
anschließend können sich die gestreckten Zellen quer (periklin) teilen (f). 
Die weitere Entwicklung könnte nach dem Schema g vor sich gehen. 
Man sieht, daß sich auf diesem Wege tatsächlich der Typus des Zellen- 
bildes rekonstruieren läßt. 

Mit der Verbreiterung der Zentralzelle muß auch eine Verbreiterung 
der anschließenden Elemente von Plerom und Kolumella Hand in 


ey mals: 
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Abb. 20. Schema der Entwicklung eines Dikotyledonen-Wurzelvegetationspunktes 

aus einer Scheitelzelle s. Aus den aufeinanderfolgend Zeichnungen a—g wird die 

Bildung von Dermategen (D); Periblem (Pb); Plerom (Pl) und Kolumella (Ko) 
ersichtlich. 





Hand gehen. Im Plerom wird eine dauernde Breitenzunahme aber 
dadurch vermieden, daß die seitlichen Initialen nicht seitwärts, sondern 
steilschräg nach oben ausweichen. Eine Verbreiterung der anschließen- 
den mittelsten Kolumellareihe müßte schließlich zu deren Verdoppelung 
führen. Daraus, daß dies nur sehr selten zu beobachten ist, folgt wieder, 
daß sich die Zentralzelle nicht oft antiklin (achsenparallel) teilt. Eine 
Vermehrungder übereinanderliegenden Periblemschichten muß nicht, wie 
man zunächst vielleicht annehmen möchts, eintreten. Denn von den neu 
gebildeten Zellen der antiklinen Rzihen verwandeln sich in der Deszen- 
denz immer nur dieam Orte des Periblems liegenden zu Peribleminitialen, 
die tiefer liegenden schlagen den Teilungsmodus des Darmatogens und 
der Haube ein. 

Es bleibt aber noch ein Punkt zu besprechen. In der unmittel- 
baren Nähe des Mittelpunktes reichen die Initialen des Periblems oft 








Über die Entwicklung des Wurzelvegetationspunktes der Dikotyledonen. 385 


nicht über die darunterliegenden Endzellen der Kolumellareihen seitlich 
hinaus. Manchmal tun sie dies aber, und ganz regelmäBig schieben 
sich ihre weiteren Deszendenten über die Zellen der seitlichen Hauben- 
reihen hinaus. Das wird durch das abgebildete Schema nicht aus- 
gedrückt, und es ergeben sich für dieses Bild zwei Möglichkeiten der 
Erklärung. Entweder kann man gleitendes Wachstum annehmen — 
lehnt man solches ab, so kann das Bild auch unter der Annahme erklärt 
werden, daß die Zellwände lokale Zonen verstärkten Wachstums be- 
sitzen. Zur Erläuterung mag das Schema Abb, 21 dienen. Wächst 
die Periblemzelle vorwiegend an dem zur Wur- A 
zelbasis gekehrten Ende (punktiert) und die 0 
darunterliegende Kolumellazelle am akrosko- 
pen, so resultiert eine scheinbare Zellverschie- 
bung, die durchaus dem histologischen Bilde ent- 
spricht. Das gleiche Verhalten könnte man in 
manchen Fällen auch für die Zentralzelle und 
die mittelste Kolumellareihe annehmen, die 
bei longitudinal entwickelten Wurzeln fast im- 
mer ungespalten erscheint. Es würden dann 

die Membranen der Zentralzelle vorwiegend seit- sie on Terschie. 
lich in querer Richtung wachsen, zusammen mit Pieces ind Poriblom- 
den zur Achse gekehrten periklinen Wand- Reihen. Vgl. den Text. 
partien der seitlichen Kolumellareihen. Tatsäch- 

lich fanden wir die Zentralzelle oft breiter als die mittelste Reihe 
der Kolumella. 

Die obigen Ausführungen sollen, wie schon betont wurde, nur zeigen, 
daß die Gesamtentwicklung aus einer Zelle möglich ist. Im Einzelfall 
dürfte große Verschiedenheit herrschen. Wir sind uns auch bewußt, 
daß zunächst nur eine Hypothese vorliegt, die noch weiterer Stützen 
bedarf. Der folgende 2. Teil der Arbeit, der die Teilungen der Zentral- 
zelle bei einigen einfachen Objekten (Helianthus, Brassica) behandelt, 
soll solche erbringen. In ihm soll auch untersucht werden, ob zwischen 
dem hier besprochenen Typus und dem sog. Normaltypus, wie er nach 
der Literatur besonders durch die Cruciferenwurzeln repräsentiert wird 
ein prinzipieller Unterschied besteht oder nicht. 





2. Teil. 

In diesem 2. Teil sollen die Ergebnisse einer von M. EIDNAES durch- 
geführten Untersuchungmitgeteilt werden, dienur zwei Objekte, nämlich 
Helianthus annuus L. und Brassica Napus L. umfaßt. Es wurde hier 
insoferne anders vorgegangen, als von den beiderlei Wurzeln sehr viele 
Einzelexemplare studiert wurden. Die Absicht war, festzustellen, ob 
es sich hier wirklich, wie die Literatur behauptet, um zwei völlig 
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verschiedene Typen handelt, ferner, ob die Entwicklung bei jedem 
Objekt einheitlich verläuft, sowie schlieBlich und hauptsächlich, ob die 
„Zentralzelle‘, wenn vorhanden, als Scheitelzellebetrachtet werden darf. 

Zu dem Begriff ,,Scheitelzelle‘‘ ist folgendes zu bemerken. Aus 
einfachen mechanischer Ursachen kann von einer Scheitelzelle oder 
von Scheitelzellen nur dann gesprochen werden, wenn der Organ- 
scheitel entweder von einer Zelle eingenommen wird oder sich an dieser 
Stelle zwei oder mehr Zellen so treffen, daß ihre Wände im Scheitel 
zusammenstoßen. Der Begriff ,,Initialzellen“ ist falsch, wenn man 
darunter völlig gleichwertige nebeneinanderliegende Zellen versteht. 
Denn allein die mittelste dieser Zellen verbleibt dauernd an ihrem 
Ort, indem sie seitlich Segmente abschneidet. Die seitlichen ‚‚Initialen‘“ 
sind nichts anderes als solche Segmente, die sich z. B. bei den Marat- 
tiaceen nur dadurch von den Segmenten der leptosporangiaten Farne 
unterscheiden, daß sie sich zunächst nicht periklin teilen und zytologisch 
der mittelsten Zelle gleichen. Diese ist in Wirklichkeit eine Scheitel- 
zelle, da sie sich immer wieder regeneriert und teilt. Durch diese Tei- 
lungen werden die seitlichen ‚‚Initialen‘‘ weiter rückwärts verschoben, 
worauf sie sich teilen und schließlich in Dauergewebe verwandeln. 

In einer Wurzelspitze gibt es demnach nur folgende Möglichkeiten: 
Entweder liegt im Bildungsmittelpunkt nur eine Zelle, die durch Tei- 
lungen nach allen Richtungen Abkömmlinge (Segmente) liefert, oder 
es treffen sich in diesem Punkt die Wände der innersten Zellen jedes 
Histogens. Dann liegt eine Scheitelzellgruppe vor, die sich strahlen- 
förmig so entwickelt, daß die kurvenförmigen Zellreihen der Histogene 
entstehen. Ein ,,Transversalmeristem“, wie es die Literatur annimmt, 
ist in der sich konisch verjüngenden Wurzelspitze auch nicht möglich. 
Ein solches Meristem müßte als quere Platte die Wurzel in ihrer ganzen 
Breite durchsetzen und nach Art eines Kambiums zur Basis und Spitze 
neue Zellen abgliedern. Das gibt es aber, wenigstens bei den Dikotyle- 
donen nicht, und die Verjüngung der Wurzelhaube kann auf diese 
Weise ebensowenig zustande kommen, wie das typische Bild der sich 
kreuzenden periklinen und antiklinen Kurven. Auch in diesen Fällen 
liegt in der Wurzelachse eine Zellreihe, oder es stoßen in ihr einige 
Reihen zusammen, die durch Längsspaltung seitliche Reihen bilden 
(Verbreiterung) und durch Querteilung die Verlängerung zur Basis 
und Spitze bewirken. Wieder aber werden alle Elemente abgeschoben 
und später zu Dauerzellen bis auf die im Bildungszentrum liegende 
Zelle, die allein persistiert und nur durch einige in der Achse zusammen- 
stoßende Zellen ersetzt werden kann. 

Die Existenz einer Scheitelzelle wäre erwiesen, wenn sich zeigen 
ließe, daß die Zentralzelle sich nach allen Richtungen des Raumes so 
teilt, daß sie sämtlichen Histogenen den Ursprung geben kann. Aber 
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selbst dann bliebe die Schwierigkeit, daß im Falle der periklinen Teilung 
nicht mit voller Sicherheit zu entscheiden ist, ob von dem gebildeten 
Zellenpaar die obere das Plerom ergänzt, und die untere als Scheitel- 
zelle verbleibt, oder ob umgekehrt der akroskope Abkémmling die 
Wurzelhaube (Kolumella) ergänzt, und die basiskope Zelle persistiert. 
Schon jetzt sei ferner bemerkt, daß selbst bei der Untersuchung sehr 
vieler Wurzelspitzen Kernteilungen in der Zentralzelle nur sehr selten 
zu finden sind. Die große Mehrzahl der Teilungen liegt stets in einiger 
Entfernung von ihr, so daß nicht daran zu zweifeln ist, daß die reiche 
Vermehrung des Zellmateriales erst in den Abkömmlingen erfolgt. Es 
bleibt aber immer noch die Möglichkeit aus der Anordnung der Zellen, 
der Dicke der Zellwände und aus dem Plasmacharakter Schlüsse auf 
die Teilungsfolge zu ziehen. Darüber soll nun im Folgenden berichtet 


werden. 


Helianthus annuus. 

In der gesamten, die Entwicklung der Wurzelspitze behandelnden 
Literatur spielt Hehanthus eine große Rolle. REINKE (1871) hielt die 
Wurzelhaube für eine Dermatogenwucherung und nahm für Periblem 
und Plerom eigene Initialen an. Wie aber seine Abbildung lerht, hat 
er die Verhältnisse im Wurzelzentrum nicht richtig erkannt. ScHÜEPP 
(1916, 1926) vertritt in seiner Zusammenfassung die Ansicht, daß 
Helianthus ein Transversalmeristem besitzt. Tres (1912) schloß Helian- 
thus an die Leguminosen an, worin ihm WAGNER (1939) folgte, der aber 
nur die Entwicklung der Wurzelhaube studierte und über die Bildung 
von Plerom und Periblem nichts aussagt. Wir untersuchten jüngere 
und ältere Primärwurzeln, die in ihrem Bau im Prinzip übereinstimmten. 
Schon jetzt sei gesagt, daß wir im Gegensatz zu den Angaben SCHÜEPPS 
in sämtlichen Medianschnitten eine wohlausgebildete Zentralzelle oder 
klare Teilungsbilder einer solchen fanden. 


Wir beginnen mit den sehr regelmäßigen Verhältnissen der Abb. 22. 
Um eine periklin geteilte Zentralzelle Z liegen im Bogen zwei Feriblem- 
initialen Pb, und drei Plerominitialen Pl. Unten schließen zwei seitlich 
etwas vorragende Kolumellareihen an. Daß Z und Z, Abkömmlinge 
einer Zelle sind, steht außer Zweifel, auch fanden wir in einem anderen 
Schnitt (Abb. 23) die Teilungsfigur. Wenn sich aber die Zelle in der 
angegebenen Weise streckt und teilt, so geht daraus hervor, daß sie 
nicht einen inaktiven Schlußpunkt zwischen den Histogeninitialen dar- 
stellt, sondern diese erneuert. In den beiden Fällen wird offenbar 
eine Kolumellazelle abgegeben. Zur weiteren Entwicklung ist nun aber 
notwendig, daß sich auch die seitlich Z liegenden Zellen akroskop 
strecken und dann teilen, wie wir es in unserem Schema annahmen. 
Das geschieht tatsächlich. Die innersten Peribleminitialen bilden stets 
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die Kopfzellen von Kolumellareihen, hängen also genetisch mit ihnen 
zusammen. Das geht besonders klar aus einigen weniger regelmäßigen 





Abb. 22. Helianthus annuus. Medianer 
Längsschnitt durch den Wurzelvegeta- 
ti punkt. D Der togen; Pb,, Pb, in- 





nere und äußere Peribleminitialen, Pk Peri- 
kambum; Pi die Plerominitialen; Z die 
geteilte Zentralzelle. 


Bildern hervor. So sehen wir in 
Abb. 24 links einen Komplex von 
drei zusammenhängenden Zellen, 
die so eingefügt sind, daß von 
ihnen das ganze Periblem, aber 
auch die Kolumellareihen und da- 
mit auch das Dermatogen ihren 
Ursprung nehmen. Das gleiche 
gilt für Abb. 27 rechts, die eine 
recht unregelmäßige Spitze dar- 
stellt. In Abb. 25 links wird der 
Zusammenhangzwischen Periblem 
und Kolumella völlig deutlich, und 
man sieht hier besonders klar, wie 
nach der Abspaltung von K, aus 
Z sich seitlich davon die Zellen 
in gleichem Sinne gestreckt und 
geteilt haben. 


Das Periblem besteht immer aus zwei Teilen, deren Initialen 
wir mit Pb, und Pb, bezeichneten. Diese Zweiteilung war schon 





Abb. 23. Helianthus annuus. Legende s. Abb. 22. 


JANCZEWSKI (1874) aufgefallen, der darüber sagt: «Elle se dédouble 
rarement et représente la couche sous-épider mique.» 
In der Tat fanden auch wir, daß sich die Reihe nicht mehr 


oder nur noch einmal spaltet. Die Pb,-Initiale der Abb. 25, die links 
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seitlich liegt, geht ganz deutlich aus den obersten Zellen der Kolumella 
hervor (vgl. auch die Metaphase Abb. 26, wo die Zentralzelle deut- 
lich die Kolumella ergänzt, ferner , 

Abb. 27). 

Das Dermatogen entspringt 
noch weiter seitlich, in der sonst 
schon von REINKE beschriebenen 
Weise an der oberen Hauben- 
grenze. Neu ist aber, daB der 
gleiche Zusammenhang im Zen- 
trum auch zwischen der Kolumella 
und dem Periblem besteht, ob- 
wohl ganz offensichtlich ein, ,Trans- 
versalmeristem“ nicht vorliegt. 

Nachdem so gezeigt wurde, daß 
die akroskope Entwicklungvon der 
Zentralzelle aus ihren Anfang 








nimmt, war zuuntersuchen, obund Abb. 24. Helianth Legend 
ST , 8. Abb. 22. K,, Ky, K, die Initialen der 
wie diese durch quere Streckung zur A Fao Many 


Verbreiterung des Scheitels führt. 

Auch dafiir konnten wir Belege finden. In Abb. 28 ist die Zentralzelle 
achsenparallel geteilt, wodurch die Peribleminitialen Pb, zur Seite ge- 
schoben werden. Abb. 29 
zeigt, wie einer solchen 
Teilung auf der einen 
(linken) Seite eine peri- 
kline Wand folgt, so daB 
ein dreizelliger Kom- 
plex entsteht, dessen 
linke obere Zelle Z die er- 
neuerte Zentralzelle dar- 
stellt. Die gleiche Zelle 
Pb, links in dieser Figur 
ist der Kopf zweier Hau- 
benreihen, von denen die 
äuBere Pb, liefert. Hier 
gibt es aber noch die 
wichtige Tatsache, daB 
rechts das Perikambium 
an Z, ansetzt und offen- bb. 25. Helianthus annuus. Legende s. Abb. 22 und 24. 
bar von dieser Zelle ab- 

stammt. Weniger klarist die Deutungin Abb. 24links, wo die Zentralzelle 
sich in das Plerom vorwölbt, aber nicht sicher ist, ob zwischen Z und Pk 





8 
ge- 


cheint. 
ch zur Ergänzun 
überhaupt vorkommt, so 


in der Abbildung ers 





Abb. 30. Der genetische Zusammenhang 


, als es 





sich in 
Es fragt sich schlieBlich, ob die Zentralzelle au 


zwischen den drei Zellpaaren inmitten Plerom und Kolumella war im 
des Pleroms beiträgt. Wenn dies hier 
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schieht es jedenfalls sehr selten, denn wir fanden das Plerom sehr 
selbständig. Im Bildungszentrum beginnt es meist mit dem Perikam- 


bium und drei mittleren 
Strängen, von denen sich 
die seitlichen bald auf- 
teilen. Betrachten wir in- 
dessen Abb. 29, so liegen 
am Pleromanfang nur 
zweiZellen, die sehr wohl 
Abkömmlinge der darun- 
terliegenden dreigeteilten 
Zelle Z sein könnten. 
Auch fällt auf, wie weit 
sich diese Zelle in Abb. 25 
in das Plerom vorwölbt. 
Ihr oberer Abkömmling 
bildet hier topographisch 
tatsächlich den Pleromab- 
schluß, und eine achsen- 
parallele Teilung wie in 





Abb. 28. Helianthus annuus. Legende s. Abb. 22. 


Abb. 29 würde zwei Initialen für dieses Histogen liefern. Man muß 
sich dabei an folgendes erinnern: Um zu einer bestimmten Querzone 


hinter der Wurzelspitze zu 
gelangen, müssen die Zel- 
len desPeriblems, Derma- 
togens und der Haube 
einen viel längeren Weg 
zurücklegen, als die des 
Pleroms, da sie ja in 
Außenkurven verlaufen. 
Somit muß notwendigdie 
Zellproduktion und das 
weitere Wachstum hier 
gegenüber dem Plerom be- 
schleunigt werden. Dazu 
kommtnoch, daß die Ple- 
romzellen sich bald längs 
strecken. Somit kann die 
Zellproduktion im Plerom 
erheblich langsamer vor 
sich gehen. 





Abb. 29. Helianthus I de s. Abb. 22, 





Z, Z;, Z: die geteilte Zentralzelle. 


Wir haben bisher stets von einer Scheitelzelle gesprochen, weil 
das Längsschnittbild im Mittelpunkt in der Regel eine solche Zelle 
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zeigt. Lägen mehrere solche Zellen nebeneinander, so müßten die 
beiden mittelsten Schnitte einer Serie je eine solche Zelle erkennen lassen. 





Abb. 30. Helianthus annuus. Legende s. Abb. 22. 


Wir fandendies nicht, aber 


_ die Beurteilung bleibt an 


Längsschnitten unsicher. 
Deshalb fertigen wir auch 
Querschnitte an. Es gehört 
eine gewisse Übung dazu, 
sich an ihnen zu orientie- 
ren, und für die Gesamt- 
beurteilung tragen sie 
nicht allzu viel bei. Gehen 
die Querschnitte durch die 
Haube, so findet man 
ein ziemlich unregelmäßi- 
ges Zellnetz, zum Teil deut- 
lich mit Stärke erfüllt. 
Führt der Schnitt bereits 
durch das Plerom, so er- 
scheinen um dieses die 
Periblemreihen radialkon- 


zentrisch angeordnet. Es verbleiben noch einige Schnitte zwischen 
beiden Teilen, und hier läßt sich schließlich der durch die Zentral- 





zelle gehende Schnitt feststel- 
len. Wir haben uns zahlreiche 
solche Fälle angesehen und 
fanden stets einezentrale Zelle 
inmitten von Zellringen, wobei 
meist der letzte Abkömmling 
von Z als Z, auffiel (Abb. 31). 


Brassica Napus. 
Als Vertreter des,,Normal- 


typus“ untersuchten wir Bras- 
sica Napus. Die Wandtafel 
Kyys für dieses Objekt ist all- 
gemein bekannt ;ihr entspricht 
durchaus das Bild WAcners 
(1939) für Sinapis alba. Nach 


Abb. 31. Helianthus annuus. Querschnitt durch diesem unterscheiden sich Si- 
die Wurzel in Höhe der Zentralzelle Z. Z, ihr napis und Helianthus beson- 


letzter Abkömmling. 


ders durch die Teilungsfolge 


in der Wurzelhaube. Beim Senf spalten nur die Zellen des Derma- 


togens periklin auf, woraus sich die völlig regelmäßige Haubenbildung 
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erklärt. Bei Helianthus dagegen gibt es perikline Teilungen auch in 
den Haubenzellen. Eine Erläuterung der Verhältnisse im Bildungs- 
mittelpunkt gibt WAGNER für Sinapis nicht, er trennt Periblem und 
Dermatogen samt Haube durch eine künstlich verstärkte Wandlinie. 
Über die Haubenbildung sagt er: ‚Bei aufmerksamer Untersuchung 
des Zellnetzbaues von Sinapis-Wurzeln findet man, daß die vertikalen 
Zellreihen nichts anderes als Säulenreihen darstellen und von den 
durch tangentiale Wände sich teilenden Initialen herstammen. Diese 
Initialen sind transversal angeordnet und wachsen entlang der Wurzel- 
haubenachse. Zu ihren Seiten befinden sich andere Initialen, welche 
sich durch T-förmige Wände teilen und parallel der inneren Fläche der 
Wurzelhaube wachsen. Die regelmäßigen periklinalen Zellreihen im 
mittleren Haubenteil entstehen dadurch, daß die tangentialen Tei- 
lungen der Säulen- und der Haubeninitialen zeitlich immer überein- 
stimmen; die periklinalen Querwände der vertikalen Nachbarsäulen- 
reihen und die Längswände (die auch periklinal zur inneren Fläche 
der Haube sind) der Seitenreihen erscheinen auf einer Höhe und bilden 
ununterbrochene Periklinen.‘“ Die Abbildung WAGNnErs dürfte stark 
schematisiert sein; wir konnten wenigstens eine solche absolute Regel- 
mäßigkeit niemals finden. 

Bei unserer eigenen ‚Untersuchung ergab sich bald folgendes. Selbst 
an längeren Keimwurzeln liegen an der Spitze noch völlig unverändert 
die embryonalen Verhältnisse vor. Die Verlängerung der Wurzel er- 
folgt ausschließlich durch Teilung und Streckung hinter dem Vege- 
tationspunkt, der selbst noch keine neuen Zellen liefert. Man erkennt 
das ohne weiteres daraus, daß die Wurzelhaube außen noch völlig 
geschlossen ist und keine Zellen abgliedert. Es ist dies das gleiche Bild, 
das die früheren Autoren, besonders Kny und WAGNER darstellten. 
Diese untersuchten offenbar sehr junge Wurzeln und kamen dadurch 
zu der irrigen Ansicht, das die Cruciferen einen besonderen Entwick- 
lungstypus der Wurzeln, ja sogar den ‚‚Normaltypus‘“ der Dikotyledonen 
darstellen. In Wirklichkeit liegt keinerlei prinzipieller Unterschied 
gegenüber Helianthus usw. vor. Schon bei geschlossener Haube fanden 
wir Fälle, in welchen perikline + -Teilungen auch unterhalb des Derma- 
togens vorkamen. Das Periblem entwickelt sich aus einem Zellenkreis, 
der eine Zentralzelle umlagert, die wir gelegentlich auch antiklin ge- 
teilt fanden (Abb. 32). Eine besondere Zweiteilung des Periblems ist 
anfangs nicht zu finden ; später sieht man aber auch hier, daß die äußerste 
Periblemschichte kaum, die innere wiederholt aufspaltet. Die Zentral- 
zelle bildet deutlich den Abschluß einer mittleren Kolumellareihe, das 
Perikambium beginnt meist direkt am Pleromursprung. 

Das Bild des Vegetationspunktes älterer Wurzeln ist völlig anders. 
Der embryonale Zustand ist verlassen und es erscheint der Typus des 
„Longitudinalmeristems‘. Die Abb. 33 z.B. zeigt eine zentrale Zellreihe, 














394 HERMANN V. GUTTENBERG: 
die von der Kolumella bis in das Plerom führt, ganz ähnlich wie 
bei der Proteacee Banksia integrifolia. Der genetische Zusammenhang 
dieser Zéllkette ist eindeutig, und auch in den seitlichen Partien ist 
er mehr oder minder deutlich erkennbar. Die zwei obersten Zellen der 
mittleren Reihe schlieBen Plerom samt Perikambium ab, die groBe 
folgende Zelle Z das Periblem, und die nächstfolgende stellt das Ende 
der mittleren Kolumellareihe dar. Auch Wurzelquerschnitte bestä- 
tigten die Ubereinstimmung mit 
Helianthus. 


C. SchluBbetrachtungen. 

Die Untersuchung unseres In- 
stitutes über die Entwicklung des 
Wurzelvegetationspunktes der Di- 
kotyledonen umfassen nunmehr 
schon eir so großes Material, daß es 
gestattet sein dürfte, allgemeine 
Schlußfolgerungen zu ziehen. Zu- 
nächstläßt sichsagen, daßdie ganze 
ältere Literatur die Verhältnisse 
- Abb.32. BrassicaNapus.MedianerLangs- nicht richtig erkannt hat, aber auch 
in eh Periblem: die neuere das Wesentliche nicht 
Pk Perikambium; Z Zentralzelle. erfaßte. Dieses Wesentliche besteht 
darin, daß im Zentrum des Vege- 
tationspunkteskeineswegseineregellosangeordnete Ze:]gruppeliegt, auch 
nicht etwa die Initialen der Histogene unmittelbar aneinanderstoBen, 
daß vielmehreinezentrale SchluBzelle auftritt, diesich unter Abscheidung 
von Segmenten immer wieder regeneriert. Diese von uns früher als 
Zentralzelle bezeichnete eigentliche Initiale der Wurzel darf somit als 
Scheitelzelle bezeichnet werden. DaBdie Entwicklung aller Wurzelgewebe 
auseiner einzigen Zelle theoretisch möglich ist, wurde an einem Schema 
dargestellt. Die Scheitelzelle teilt sich nur selten, viel seltener als die 
Deszendenten, was ja auch für die Pteridophyten gilt. Die Initialen des 
Periblems und die der Haube einschließlich des Dermatogens werden 
häufigererneuertalsdiedesPleroms. Dieses wird bei vielen Objekten wohl 
so gut wie aussch!ießlich von bleibenden Plerominitialen aus erneuert. 
Es gibt aber genug Fälle, wo auch das Plerom sich von der Scheitel- 
zelle her ergänzt, es sei besonders auf Lupinus, Cucurbita, Acer, Althaea, 
Hakea und andere verwiesen. Prinzipielle Unterschiede in der Ent 
wicklung der Wurzeln gibt es bei den Dikotyledonen nicht, sie folgen 
alle einem Grundschema. Alle bisher beschriebenen ‚Typen‘ beziehen 
sich nicht auf das Wurzelzentrum, sondern auf das Verhalten der 
Deszendenten. Dieses verschleiert das Bild stets dann, wenn eine sehr 
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rege Teilung der Abkömmlinge in unmittelbarer Nähe des Zentrums 
eintritt, und zwar besonders in den Fällen, wo eine rasche Verbreiterung 
der Wurzel stattfindet. Zartere Wurzeln der gleichen Pflanzen lassen 
aber auch dann das Grundschema deutlich erkennen: Um eine zentrale 
Zelle lagern sich hufeisenförmig die Initialen der Histogene; der Bogen 





Abb. 33. Brassica Napus. Medianer Längsschnitt durch eine ältere wachsende 
Primärwurzel, Bezeichnungen wie in Abb. 32. 


findet akroskop seine Fortsetzung in seitlichen Kolumellareihen. Ein 
oder zwei mittlere solche Reihen werden von ihm umschlossen. Die 
Teilungen der Scheitelzelle verlaufen unregelmäßig, somit herrscht auch 
in ihrer unmittelbaren Nähe noch keine einfache Ordnung. Diese wird 
erst durch eine, kaum weiter erklärbare innere Gesetzmäßigkeit ge- 
schaffen, die man folgendermaßen charakterisieren kann: Jede neu ge- 
bildete Zelle entwickelt sich so, wie es ihrem Lageort entspricht; 
am Pleromursprung strecken sich die Zellen achsenparallel, im Periblem 
verlängern sie sich in Richtung der periklinen Kurven. Hierfür ist 
besonders die Abbildung für Zupinus (Abb. 15) mit den beiden schräg- 
stehenden Kernspindeln charakteristisch. Die seitlichen Teile der Haube 
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samt Dermatogen verhalten sich ähnlich, während der zentrale Hauben- 
teil sich wieder achsenparallel streckt, aber reichlicher quer teilt als 
das Plerom. Nach unserer Deutung hängen die ganzen antiklinen 
Reihen genetisch zusammen, die weiter seitlich auftretenden Über- 
schiebungen der Zellen erklären sich aus der verschiedenen Wachstums- 
weise der Deszendenten innerhalb der einzelnen Histogene. Die Fort- 
setzung der periklinen Kurven bis zur Haubenmitte beruht, wie schon 
WAGNER für Sinapis erkannte, auf synchroner, örtlich mehr oder 
minder übereinstimmender Querteilung der antiklinen Reihen. 

Vergleichen wir die Wurzel mit dem Sproß, so ergibt sich vor allem 
folgender Unterschied. In der Wurzelspitze ist der am deutlichsten 
abg:grenzte Teil das Plerom, während sich dieses im Sproß meist erst 
in einiger Entfernung vom Scheitel differenziert. Das hängt offenbar 
mit der späteren Entwicklung zusammen. In der Wurzel liefert das 
Plerom nur das einzige Gefäßbündel samt Perikambium, im Sproß 
die zahlreichen Bündel samt dem Mark. Die komplizierte Entwicklung 
von Periblem und Dermatogen in der Wurzel wird durch die Hauben- 
bildung bedingt. Die Teilungsfolge in den Wurzeln der Monokotyle- 
donen ist Gegenstand einer derzeit laufenden Untersuchung. 
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Aus dem Forstbotanischen Institut Tharandt bei Dresden. 
PHOTOMETRISCHE HOLZSTRUKTUR-UNTERSUCHUNGEN. 


I. Mitteilung 1. 

ÜBER DIE ERMITTLUNG VON JAHRRINGAUFBAU 
UND SPÄTHOLZANTEIL AUF PHOTOMETRISCHEM WEGE. 
Von 
WoLrGAnG R. MÜLLER-STOLL. 

Mit 11 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 29. März 1947.) 


Photometrische Methoden werden heute in zunehmendem Maße auf den 
verschiedensten Gebieten der Wissenschaft und Technik mit bestem Erfolg 
angewandt. In neuerer Zeit strebt man danach, zur Ausschaltung subjektiver 
Fehlerquellen bei der Helligkeitsbestimmung vcm menschlichen Auge unabhängig 
zu werden und dafür objektiv arbeitende Photoelemente zu benutzen. Seitdem 
haben die Anwendungsbereiche der Photometrie sich noch weiter verbreitert. 
Mit der vorliegenden Mitteilung wird eine Serie von Untersuchungen eingeleitet, 
die Strukturfragen bei Hölzern auf photometrischem Wege einer Klärung zu- 
führen wollen. Der Anstoß zu diesen Studien ging von einer praktischen Frage- 
stellung aus, doch erwies sich alsbald eine Ausweitung der Untersuchungen in 
rein theoretischer Richtung als notwendig. Dadurch wurden neue Ergebnisse 
zur Physik des Holzes und zur Physiologie des Jahrringaufbaues und des Holz- 
wachstums überhaupt gewonnen. Absichtlich wird zunächst eingangs der praktisch 
orientierte Ausgangspunkt der Untersuchungen erörtert; es zeigt sich hier, wie 
auf solche Weise auch die allgemeine Forschung angeregt werden kann. 


1. Ausgangs-Fragestellung. 


Es ist bekannt, welche erhebliche praktische Bedeutung bei der 
Gütebeurteilung von Holz der Kenntnis seines Spätholzanteils bei- 
gemessen wird. Es fehlt nicht an Versuchen, Beziehungen zwischen 
den mechanischen Holzeigenschaften und dem Spätholzanteil aufzu- 
finden, denn bei Festigkeitsuntersuchungen wird man meist auch be- 
strebt sein, Struktureigentümlichkeiten der geprüften Hölzer zu er- 
fassen, wobei sich neben Rohwichte und Jahrringbreite der Spätholz- 
anteil wegen seiner Augenfälligkeit geradezu anbietet. Daß aber bis- 
lang diese Bemühungen so wenig befriedigende Ergebnisse zeitigten, 
hängt damit zusammen, daß die zunächst so einfach erscheinende 
Spätholzbestimmung auf erhebliche Schwierigkeiten stößt, sobald man 


1 Erster Teil einer Habilitationsschrift der Fakultät für Forstwirtschaft 
der Techn. Hochschule Dresden 
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an die Meßgenauigkeit gewisse Anforderungen stellt. Eine Mindest- 
forderung, die ein auch technisch auswertbares Meßverfahren erfüllen 
muß, ist unter anderem eine befriedigende Reproduzierbarkeit der 
Ergebnisse, d. h. Übereinstimmung bei verschiedenen Beobachtern. Die 
bislang in großer Zahl durchgeführten Spätholzmessungen konnten 
in dieser Hinsicht meist in keiner Weise befriedigen, denn es können 
zwischen Bestimmungen, die von verschiedenen Personen durchgeführt 
werden, so erhebliche Abweichungen auftreten, daß dadurch die ganze 
Messung sinnlos wird. 

Da die holztechnische Forschung sehr daran interessiert ist, ein 
brauchbares Verfahren zur Spätholzbestimmung zu besitzen, hat Prof. 
Dr. Ing. GRAF, Stuttgart, eine Umfrage an fünf verschiedene deutsche 
Institute, die sich mit Holzforschung befassen (darunter auch an das 
Forstbotanische Institut Tharandt), gerichtet, wie man zweckmäßig 
den Spätholzanteil mißt, wobei zugleich fünf verschiedene Nadelholz- 
proben zur Durchführung von Beispielmessungen allen Stellen vor- 
gelegt wurden. Über das Ergebnis dieser Umfrage hat EGNER (1945) 
berichtet. Die relativ größte Übereinstimmung zwischen den fünf 
Meßstellen wurden bei den beiden vorgelegten Kiefernholzproben er- 
zielt, beidenen die Werte nur innerhalb eines Bereiches von 6% streuten; 
dieses verhältnismäßig günstige Ergebnis ist dem Umstand zu ver- 
danken, daß bei Kiefer das Spätholz ziemlich scharf gegen das Früh- 
holz abgesetzt ist. Wesentlich schlechter fielen die Messungen bei den 
3 Fichtenhölzern aus, bei denen im ungünstigsten Fall die Ergebnisse 
der 5 Meßstellen zwischen 7 und 35% schwankten, also um rund 
den 5fachen Betrag voneinander abwichen. In diesem extremen 
Fall handelt es sich um ein Holz mit sehr allmählichem Übergang 
vom Früh- zum Spät Holz, wie es bei Fichte gar nicht selten ist; es 
bleibt dem Beobachter dann fast nichts anderes übrig, als irgendeine 
Grenze willkürlich anzunehmen. Es zeigte sich hier besonders deutlich, 
daß es Fälle gibt, bei denen eine direkte Messung des Spätholzanteils 
zur Unmöglichkeit wird. Durchweg haben die für die Umfrage heran- 
gezogenen Institute die Messungen mit dem Auflichtmikroskop auf 
den geglätteten Hirnflächen der Proben durchgeführt. Ecner schließt 
mit der Feststellung, daß es derzeit unmöglich sei, einheitliche Normen 
zur sicheren Bestimmung des Spätholzanteils von Nadelholz aufzu- 
stellen, und es wird aufgefordert, daß besonders von botanischer Seite 
weitere Hinweise gegeben werden mögen, wie man zu einer klaren 
Feststellung kommen kann. 

Öfter wird in einschlägigen Arbeiten auf die Schwierigkeit der Spätholz- 
abgrenzung nach dem Augenschein hingewiesen. Neuerdings hat LommatzscH 
(1941) sich mit der Abgrenzungsmöglicnkeit von Früh- und Spät-Holz bei Fichten- 


hölzern verschiedener Herkunft befaßt. Er kam zu dem Ergebnis, daß Vergleichs- 
messungen selbst bei angefärbten Präparaten ,,in einigen Fällen fast unmöglich‘ 
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waren, und zwar infolge der sehr verschiedenen Ausbildung der 3 Elementgruppen 
Früh-, Spät- und Übergangs-Holz. In Erkenntnis dieser Schwierigkeiten hat 
HUBER vorgeschlagen, die Änderung des Verhältnisses zwischen Wanddicke 
und Lumen der Nadelholztrachciden zur Abgrenzung des Spätholzes zu benutzen, 
denn in typischen Fällen ergibt sich im Bereich des Übergangsholzes oft eine 
mehr oder weniger sprunghafte Änderung dieser Größe (EGNER 1945). KoLL- 
MANN und ANTONOFF (1943) geben an, daß der Steigungswinkel der Zellulosemi- 
zellen im Spätholz bedeutend größer ist, die Schraubengänge der Mizellar- 
struktur also steiler ansteigen als im Frühholz. 

Jede Meßmethode, die eine unmittelbare Grenzziehung zwischen 
Früh- und Spät-Holz nach dem Augenschein anstrebt, muß mit großen 
subjektiven Fehlern rechnen!. Wohl gibt es Fälle, in denen der Spät- 
holzübergang scharf genug ist, um auch bei direkter Messung im Auf- 
licht einigermaßen brauchbare und reproduzierbare Werte zu liefern, 
doch kann in anderen Fällen der Übergang so allmählich sein, daß 
selbst ein und derselbe Beobachter keine genügend genauen Werte 
findet, geschweige denn, daß die Messungen verschiedener Beobachter 
ausreichende Übereinstimmung zeigen würden. Ein methodisch zu- 
friedenstellendes Meßverfahren zur Spätholzbestimmung ist die Voraus- 
setzung dafür, daß man die Beziehungen zwischen den mechanischen 
Holzeigenschaften und dem Spätholzanteil mit genügender Objektivität 
erkennen kann. Ehe dies nicht gelungen ist, darf man nicht erwarten, 
möglicherweise feinere Struktureigenschaften in ihrer Bedeutung für 
die Festigkeitswerte des Holzes genauer erfassen zu können. Die so 
sehr wünschenswerte Kausalanalyse der Holzstruktur muß zweck- 
mäßig von den gröberen zu den feineren Strukturelementen vorzu- 
stoßen versuchen. Da wir aber bislang noch nicht einmal eindeutig 
über die Rolle der augenfälligsten Struktureigenschaften des Holzes, 
nämlich von Jahrringbreite und Spätholzanteil — so sehr begrüßens- 
wert die Ansätze auf diesem Gebiet bereits sind (TRENDELENBURG 
1939, KoLLmann 1941) — unterrichtet sind, ist eine Abgrenzung des 
Einflusses anderer Struktureigenschaften auf die Holzfestigkeit sicher 
mit noch größeren Schwierigkeiten verknüpft. Im Falle des Spätholz- 
anteils liegen die Schwierigkeiten offenbar hauptsächlich in der Unzu- 
länglichkeit der bisher benutzten Meßverfahren begründet; wenn es 
gelänge, ein besser arbeitendes Verfahren zur Anwendung zu bringen, 
so dürften sich die Beziehungen zwischen Spätholzanteil und Festigkeits- 
werten alsbald klarer erkennen lassen. 

Es bestand also das Problem, eine Meßmethode zu entwickeln, 
die den Spätholzanteil so zu finden gestattet, daß sich die mehr oder 
weniger willkürliche Grenzziehung nach dem Augenschein erübrigt, mit 


1 Auch das neuerdings von Hxss (1941) vorgeschlagene Mikrometergerät, 
das durch 2 Feinmeßschrauben eine getrennte Addition des Früh- und Spätholz- 
anteils erlaubt, erleichtert zwar die Messung, erhöht aber nicht ihre Genauigkeit. 
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der die bisherigen Verfahren belastet waren. Als ich bei Übernahme 
meines neuen Aufgabengebietes am Tharandter Forstbotanischen 
Institut von dem Bedürfnis nach einer exakten Methode zur Spätholz- 
messung Kenntnis erhielt, schlug ich vor, Mikrotomschnitte von Holz 
photometrisch zu untersuchen und aus der Lichtdurchlässigkeit von 
Früh- und Spät-Holz eine Integration auf den Spätholzanteil vorzu- 
nehmen. Bei der Ausarbeitung eines solchen Verfahrens ergaben sich 
verschiedene Fragen, die zur weiteren Verfolgung und Ausdehnung 
der Versuche anregten. SCHANDERL (1939) hat eine ähnliche Methode 
benutzt, um die Leitfläche von Rebholz zu ermitteln, indem er tief- 
schwarz gefärbte Querschnitte photometrierte und hierbei eine Pro- 
portionalität zwischen Photostrom und Querschnittsfläche der Gefäß- 
lumina fand. 


2. Photometrische Untersuchung der Jahrringstruktur. 


a) Darstellung des Jahrringfeinbaues durch Photometerdiagramme. 


Mit Hilfe einer photoelektrischen MeBapparatur (Selen-Photozelle 
und Mikrogalvanometer) lassen sich Holzquerschnitte so ausphoto- 
ınetrieren, daß man Kurvenbilder für die Helligkeitsverteilung innerhalb 
eines Jahres erhält. Näheres über die benutzten Apparaturen wird 
weiter unten mitgeteilt. Ich bin dabei so vorgegangen, daß über dem 
mit den Jahrringgrenzen parallel gerichteten, 5 mm breiten Meßspalt 
einer Photozelle das Projektionsbild des Jahrrings so hinweggeführt 
wurde, daß längs eines Maßstabes mit Hilfe von Merkpunkten im 
Präparat, z. B. Jahrringgrenzen, Harzgängen usw., das Bild nach jeder 
Einzelablesung genau 5 mm weiter geschoben wurde. Bei 50facher 
Vergrößerung erhält man dann z.B. für einen Jahrring von 2 mm 
Breite 20 Meßpunkte, die einen ausgezeichneten Einblick in den feineren 
Bau des Jahrrings liefern, wenn man die gefundenen Werte (Galvano- 
meterskalenteile) über den Abständen der Meßpunkte aufträgt. Die 
Jahrringkurve beginnt dann mit dem stark lichtdurchlässigen Früh- 
holz und fällt von Fall zu Fall mehr oder weniger steil oder auch ganz 
allmählich nach dem wenig durchlässigen Spätholz ab. Beschränken 
wir uns zunächst nur auf die Nadelhölzer, dann ergibt sich, wie zu 
erwarten, bereits zwischen Kiefer und Lärche einerseits und Fichte 
und Tanne andererseits ein erheblicher Unterschied im Kurvenverlauf 
für typisch gebaute Jahrringe. Abb. 1 und 2 geben charakteristische 
Jahrringdiagramme (für jeweils zwei aufeinanderfolgende Jahrringe) 
für die vier genannten Nadelholzarten wieder. Der verhältnismäßig 
steile Abfall der Kurve bei Kiefer und Lärche kennzeichnet die hier 
auch visuell viel deutlichere Spätholzgrenze; im Bereich des typischen 
Früh- und typischen Spät-Holzes verläuft die Kurve in guter Annäherung 
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horizontal. Demgegenüber kann man von einem streckenweise waag- 
rechten Kurvenverlauf im Spätholz von Fichte und Tanne überhaupt 
nicht mehr sprechen. Selbst im Bereich des typischen Frühholzes 
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kann sich die Lichtdurchlassigkeit auch auf kurzen Strecken erheblich 
ändern; in engen Jahrringen ist der Kurvenverlauf im Frühholz selten, 
in weiten nur noch teilweise annähernd waagrecht. In dem dazwischen 
liegenden sehr großen Übergangsbereich mittlerer Lichtdurchlässigkeit 
nimınt die Helligkeit nach dem Spätholz hin allmählich ab, oft nicht 
einmal kontinuierlich, denn vielfach zeigen die Kurven unregelmäßig 
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geformte Zacken (Abb. 7 und 8). Es ist klar, daB in solchen unregel- 
mäßig gebauten Jahrringen eine Spätholzgrenze nach dem Augenschein 
kaum mehr gezogen werden kann. 

In derselben Weise wie für Nadelhölzer lassen sich auch Jahrring- 
diagramme für Laubhôlzer aufstellen. Bei den ringporigen Holzarten, 
wie Esche und Eiche, zeigen die Kurven erwartungsgemäß einen deut- 
lichen Gegensatz zwischen Früh- und Spät-Holz (Abb. 3). Im Bereich 


Fichte 


483 us 





mm 


Abb. 2. Typische Jahrringdiagramme für Fichté und Tanne mit allmählichem Über- 
gang vom Früh- zum Spät-Holz. Die objektiven Spätholzgrenzen sind hier gegenüber 
Abb. 1 in vereinfachter Weise angegeben. 


des Spätholzes verlaufen die Kurven weitgehend horizontal, während 
das Frühholz durch unregelmäßige hohe Zacken gekennzeichnet ist, 
die durch den ungehemmten Lichtdurchtritt durch die großen Früh- 
holzgefäße entstehen. Bei dem als Beispiel gewählten Eichenholz besaß 
das Frühholz in allen Jahrringen regelmäßig 2 Reihen weiter Gefäße, 
dementsprechend sind auch zwei hohe Zacken im Jahrringdiagramm 
vorhanden. Bei dem in Abb. 3 dargestellten Eschenholz fällt die Kurve 
nach ihrem hohen Maximum im ersten Frühholz viel stärker und mit 
unregelmäßigen kleineren Zacken nach dem Spätholz hin ab; die anders- 
artige Gefäßanordnung der Esche im Vergleich mit der von Eiche 
kommt trotz der sonst großen Ähnlichkeit im Jahrringbau in den 
Photometerkurven gut zum Ausdruck. 

Bei der zerstreutporigen Buche (Abb. 4) fehlt natürlich der starke 
Gegensatz von Früh- und Spät-Holz im Kurvenverlauf. Die Diagramme 
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zeigen durchweg unregelmäBige Zackung, die durch die gruppen- 
weise Anordnung der GefäBe zustande kommt; trotzdem ist aber 
auch hier das Spätholz durch eine eindeutige, wenn auch allmähliche 
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Senkung der Kurven gekennzeichnet. Selbst bei sehr breitringigem 
Holz (wie Nr. 88, Abb. 4), bei dem visuell kaum noch eine Grenz- 
ziehung zwischen Früh- und Spät Holz möglich ist, ist dieser Kur- 
venabfall noch gut erkennbar. Charakteristisch fiir das Spätholz der 
Buche ist der sehr steile Kurvenabfall unmittelbar an der Jahrring- 
grenze, da nur ein sehr schmaler Streifen besonders dichten Holzes 
auftritt. 
26* 
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b) Ermittlung der Spätholzgrenze für den einzelnen Jahrring. 


Bei Betrachtung der Photometerdiagramme taucht die Frage auf, 
an welcher Stelle des Kurvenverlaufs nun die Spätholzgrenze anzu- 
nehmen ist. Diese läßt sich in derartigen Diagrammen auf graphischem 
Wege exakt ermitteln, doch darf man dabei nicht erwarten, daß be- 
sonders in schwierigen Fällen die so gefundene Grenze durchweg mit 
einer sichtbaren Eigenschaft des Jahrringbildes zusammenfällt. Ich 
habe hierbei ein Bauschverfahren angewandt und bei wesentlich 


819 






Teilstriche 


4 


Abb.4. Jahrringdiagramme für eng- und weitringiges Buchenholz mit Angabe der 
Spätholzgrenzen. 


schwächerer Vergrößerung (8—I2fach je nach Breite des Jahrrings) 
je einen einzigen zusammenfassenden Helligkeitswert für das typische 
Früh- und das typische Spät-Holz, sowie für den ganzen Jahrring er- 
mittelt; letzteres geschieht, indem man das Präparat über dem vorher 
parallel zu den Jahrringen orientierten langrechteckigen Meßfeld der 
Photozelle um 90°dreht. Vor Beginn der Messung wird die Vergrößerung 
so eingerichtet, daß das Meßfeld in seiner Länge mit der Breite 
des Projektionsbildes des zu messenden Jahrringes genau übereinstimmt. 
Wenn man nämlich in das Jahrringdiagramm auf der Ordinate die 
Galvanometerwerte für Frühholz, Spätholz und gesamten Jahrring so 
einträgt, daß die beiden ersten Zahlen mit dem Kurvenverlauf für 
Früh- und Spät-Holz zusammenfallen, und andererseits den Wert für 
Gesamtholz, der als Mischungsergebnis zwischen den beiden ersten 
liegt, maßstabsgerecht einfügt, so erhält man eine Horizontale, die 
die Jahrringkurve ungefähr dort schneidet, wo die Spätholzgrenze zu 
ziehen ist. Wie später noch näher ausgeführt wird, läßt sich aus den 
drei genannten Zahlenwerten nach der Mischungsregel der Spätholz- 
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anteil errechnen; man kann den errechneten Spätholzprozentwert auf 
der in hundert Teile untergeteilten Abzisse des Jahrringdiagramms 
auftragen und kommt so zu einer Vertikalen, in deren Schnittpunkt 
mit der Horizontalen (für die Helligkeit des Gesamtholzes) die objektive 
Spätholzgrenze liegt. Bei einigermaßen regelmäßigem Kurvenverlauf 
kommt dieser Schnittpunkt auf oder in unmittelbare Nähe des Kurven- 
abfalls vom Früh- zum Spät-Holz zu liegen. Die Abzisse ist also in 
direktem und die Ordinate in umgekehrtem Verhältnis des Früh- zum 
Spät-Holzanteil geteilt worden. In Abb. list der ganze Sachverhalt 
mit allen Hilfslinien dargestellt; die Jahrringkurve ist in ein Rechteck 
eingefügt worden, dessen seitliche Begrenzungen Beginn und Ende 
des Jahrrings bezeichnen, während die oberen und unteren Begrenzungs- 
linien die ausgeglichenen (mittleren) Helligkeitswerte für Früh- und 
Spät-Holz angeben. Es ist unschwer zu erkennen, daß der die Spätholz- 
grenze bezeichnende Punkt mit wechselndem Spätholzanteil sich auf 
der von links unten nach rechts oben führenden Diagonalen des äußeren 
Rechtecks bewegt. Die Teilrechtecke A und B sind flächengleich; 
ebenso umschließt die Jahrringkurve über und unter der für die Hellig- 
keit des Gesamtjahrrings gezogenen Horizontalen gleiche Flächen, 
wie man sich durch Planimetrieren überzeugen kann. 


Die so durchgeführte graphische Auswertung der photometrischen 
Ausmessung der Jahrringe durch Kombination der detaillierten Jahr- 
ringdiagramme mit den Bestimmungen nach dem vereinfachten Bausch- 
verfahren zeigt, daß durch Photometrieren eine Spätholzbestimmung 
durchgeführt werden kann, die einer Schwerpunktsbestimmung für die 
Helligkeitsverteilung im Jahrring entspricht. Da aber die Lichtdurch- 
lässigkeit als Funktion der absorbierenden Holzsubstanz aufzufassen 
ist (vgl. II. Mitteilung), wird hier auf photometrischem Wege nichts 
anderes als die Wichteverteilung! im Jahrring ermittelt. Die Spät- 
holzgrenze erfährt damit eine exakte Definition als Schwerpunkt der 
Wichteverteilung; dies gilt natürlich ebenso wie für den einzelnen Jahr- 
ring auch für eine Bestimmung des mittleren Spätholzanteils für eine 
größere Holzprobe. In Abb. 2—4 und 6—8 ist für zahlreiche Einzel- 
jahrringe und verschiedene Holzarten in gegenüber Abb. 1 vereinfachter 
Weise die graphische Kombination der Spätholzermittlung nach dem 
Bauschverfahren mit dem Photometerdiagramm durchgeführt. Die 


1 Die Wichte oder Rohwichte, früher auch Raumgewicht genannt, ist die 
wichtigste Kennzahl zur Bezeichnung der Eigenschaften eines Holzes. Man versteht 
darunter das Gewicht einer Raumeinheit (Kubikzentimeter) bei natürlichem Ge- 
füge. Die Wichte (r) wird bei den verschiedenen Holzarten im wesentlichen durch 
den Raumanteil an Holzsubstanz und Porenhohlraum bestimmt; sie schwankt 
in Abhängigkeit vom Feuchtigkeitsgehalt und wird gewöhnlich entweder für 
darrtrockenes Holz (rg) oder für Normalfeuchtigkeit von etwa 15% (r,5) angegeben. 
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obere Horizontale bedeutet die Lichtdurchlässigkeit des typischen Früh- 
holzes, die untere die des typischen Spätholzes, die Senkrechte markiert 
die Spätholzgrenze; diese liegt genau genommen im Schnittpunkt mit 
der mittleren durchgehenden Horizontalen. Durch diese vier Linien 
werden die relativen Wichteverhältnisse im Jahrringdiagramm aus- 
reichend charakterisiert. Bei Jahrringkurven, die einen mehr oder 
weniger stetigen Verlauf zeigen, liegt der gefundene Schwerpunkt ziem- 
lich genau auf dem Kurvenabfall; bei kleinem Spätholzanteil rückt er 
ziemlich weit nach oben gegen das Frühholz hin, bei großem Spät- 
holzanteil umgekehrt nach unten nach dem Spätholz zu (vgl. Abb. 3). 
Bei abnormalen, sehr unregelmäßigen Jahrringkurven kann der er- 
mittelte Schwerpunkt ziemlich weit von der Kurve abrücken, er bleibt 
aber auch hier irgendwo im Bereich des Übergangsholzes; darüber 
wird in einem folgenden Abschnitt noch näher berichtet. Der Vorteil 
der photometrischen Methode zur Ausmessung der Wichteverteilung 
im Jahrring und der darauf aufbauenden Möglichkeit einer Bestimmung 
des Spätholzanteils liegt klar auf der Hand; bei einiger Übung in der 
Handhabung muß jeder Beobachter denselben Wert finden, denn es 
wird eine visuelle Festlegung der Spätholzgrenze umgangen und selbst 
sehr unregelmäßige Jahrringe können mit der gleichen Genauigkeit 
ausgemessen werden. 

Hierbei spielt die Frage nach dem näheren Zusammenhang zwischen 
Wichte und Lichtdurchlässigkeit (Transmission) bzw. Lichtabsorption 
(Extinktion) des Holzes zunächst keine Rolle, da in dieser Mitteilung 
hauptsächlich nur das Spätholzproblem behandelt werden soll. Es 
genügt der Hinweis, daß zwischen dem Lichtdurchtritt durch Holz 
und der Rohwichte ein funktionaler Zusammenhang besteht. Ich habe 
mich hier damit begnügt, die Lichtdurchlässigkeit in relativen Werten 
(als Galvanometerskalenteile) anzugeben, da dies für die hier zur Be- 
trachtung stehenden Fragen ausreicht. Eine genaue Analyse des Licht- 
durchtrittes durch Holzdünnschnitte im Hinblick auf eine photo- 
metrische Rohwichtebestimmung wird in einer späteren Mitteilung 
gegeben. 


c) Die Bedeutung einer photometrischen Strukturuntersuchung von Holz. 


Wenn man Photometerkurven für ganze Jahrringfolgen aufstellt, 
so erhält man ein anschauliches Bild von den feineren Wuchseigen- 
schaften des betreffenden Holzes. In Abb. 5 sind Messungen an zwei 
sehr unterschiedlichen Fichtenholzproben wiedergegeben. Das Holz 
Nr. 39 zeigt stark wechselnde Jahrringbreiten, große Unregelmäßig- 
keiten im Kurvenverlauf der einzelnen Jahre und beträchtliche Unter- 
schiede vor allem in der Lichtdurchlässigkeit des Frühholzes. An 
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in der Spanne zwischen der Wichte von Früh- und Spät-Holz, d.h. in dem 
zur Charakterisierung von Hölzern ebenfalls wesentlichen Wichtekontrast. 





mm 71 


BZ 























TS 























= 


700 











ae 








40) 














443 JS 








LR] 


Kiefer Nr68 























21) 
“U 


10 
Abb. 6. Jahrringfolge eines sehr gleichmäßig gebauten Kiefernholzes mit nur geringen Schwankungen des Spätholzanteils 


Ferner fällt bei dem Holz Nr. 39 der von 
Jahrring zu Jahrring offensichtlich stark 
wechselnde Spätholzanteil auf, obwohl die 
Werte in der Kurve nicht besonders angegeben 
sind. Dafür sind aus Tabelle 1 für eine ähnlich 
unregelmäßiggebaute Jahrringfolge von Fichte 
nach direkter und photometrischer Messung 
gewonnene Spätholzwerte zu entnehmen, die 
ziemlich starke Schwankungen aufweisen; 
beispielsweise bewegen sich die Zahlen inner- 
halb einer Folge von 13 Jahrringen beim photo- 
metrischen Verfahren zwischen 32 und 52%, 
während die direkte Messung je nach Art der 
Spätholzabgrenzung noch bedeutend größere 
Unterschiede ergab. Demgegenüber war das 
der Abb. 6 zugrunde gelegte Kiefernholz trotz 
wechselnder Jahrringbreite sowohl in bezug 
auf die Lichtdurchlässigkeit von Früh- und 
Spät-Holz (somit auch auf den Wichtekontrast 
der einzelnen Jahrringe), als auch bezüglich 
des Spätholzanteils, der über fünf Jahrringe 
nur zwischen 40,0 und 42,5% schwankt, sehr 
gleichmäßig gebaut. 

Diese wenigen Beispielezeigen, daß esdurch 
photometrische Messung möglich ist, eine 
ganze Reihe von Struktureigenschaften des 
Holzes zahlenmäßig festzuhalten, die man bis- 
lang nicht oder nur mit Schwierigkeit erfassen 
konnte. Neben den schon bisher weitgehend 
berücksichtigten Größen für Jahrringbreite 
und Spätholzanteil kann der genaue Verlauf 
des Jahrringdiagramms, vor allem die Art 
der Spätholzabgrenzung (allmählich über- 
gehend, scharf abgesetzt oder unregelmäßig 
usw.) zur Charakterisierung herangezogen 
werden; Störungen im Jahrringaufbau sind 
durch Messung erfaßbar und vor allem können 
für eine ganze Jahrringfolge Angaben über 
die Rohwichte von Früh- und Spät-Holz und 


ihre jährlichen Schwankungen gemacht werden, was bislang nur bei 


besonders geeigneten Holzproben nach mechanischem Trennen der 
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Früh- und Spät-Holzanteile möglich war (VinTILA 1939). Zur besseren 
Charakterisierung wird eine neue Kennzahl für die Holzstruktur ein- 
geführt, der Wichtekontrast, d.h. das Verhältnis der Wichte von Spät- 
und Früh-Holz. Mit der genauen zahlenmäßigen Ermittlung dieser 
Größe und überhaupt mit der photometrischen Wichtebestimmung 
von Früh- und Spät-Holz wird sich die bereits angekündigte weitere 
Mitteilung befassen. Es mag hier zunächst der Hinweis genügen, daß 
das Ausphotometrieren von Jahrringfolgen eine exakte Beschreibung 
der Feinheiten im Jahrringaufbau und eine quantitative Erfassung 
neuer Kennzeichen für die Holzstruktur ermöglicht. Die Methode 
fordert dazu auf, den Jahrringfeinbau im Vergleich zu den allgemeinen 
und standörtlichen Wachstumsbedingungen des Baumes näher zu unter- 
suchen; solche Untersuchungen werden von uns durchgeführt. 


d) Spätholzabgrenzung bei unregelmäßigem Jahrringbau. 


Die Abb.7 ist ein Beispiel dafür, daß die typischen Merkmale 
im Verlauf eines Jahrringdiagramms einschließlich aller Unregelmäßig- 
keiten an verschiedenen Stellen desselben Jahrrings wenigstens bei 
Nadelhölzern genau wiederkehren. Inwieweit auch bei Laubhölzern 
die charakterischen Merkmale im Diagrammverlauf von den Einflüssen 
der zufälligen Verteilung der Gefäße und anderer Bauelemente ge- 
trennt werden können, bleibt noch zu prüfen. Bei unserem Beispiel 
(Abb. 7) handelt es sich um den bei Fichte gar nicht seltenen Fall, 
daß in der Mitte des Jahrringes eine Zone dichteren Holzes von fast 
Spätholzcharakter auftritt (Wachstumsstockung ?), der aber wieder 
dünnwandigere Tracheiden folgen, so daß dieKurve nochmals ansteigt, 
um erst dann zum eigentlichen Spätholz abzufallen. Kleine Verschie- 
bungen, die die beiden in 5 mm tangentialem Abstand aufgenommenen 
Meßserien in ihren Maxima und Minima zeigen, beruhen lediglich auf 
kleinen Schwankungen in der Jahrringbreite, dagegen entsprechen die 
Wendepunkte der Kurven tatsächlich altersmäßig identischen Stellen 
im Jahrring. Man erkennt, daß bei Nadelhölzern recht feine Details 
im Jahrringaufbau zu den durchgehenden Merkmalen gehören und dem- 
entsprechend ausgewertet werden können. 

In einem Fall, wie er durch das Holz Nr. 19 (Abb.7) verkörpert 
wird, macht eine visuelle Abgrenzung des Spätholzes ganz besondere 
Schwierigkeiten. Nach dem Augenschein ist man immer geneigt, eine 
Grenze dort anzunehmen, wo ein möglichst großer Kontrast besteht, 
mit anderen Worten, wo sich auf kurzer Strecke die Wichte des Holzes 
erheblich ändert; bei photometrischer Auswertung äußert sich dies 
in einem besonders steilen Kurvenabfall. Bei unserem Beispiel hat man 
die Wahl zwischen zwei solchen Stellen, an denen die Kurven besonders 
steil abfallen. Die objektive Spätholzgrenze liegt jedoch bei keiner 
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von beiden, sondern wenn sie als Schwerpunkt der Wichteverteilung 
aufgefaßt wird, kommt sie in die Mitte dieser beiden Möglichkeiten 
zu liegen, etwa in den durch den zweiten Kurvenanstieg gekennzeich- 
neten Bereich leichteren Holzes. 

Eine unter diesem Gesichtspunkt genau durchgemessene Fichten- 
probe mit besonders unregelmäßigem Jahrringbau gibt Abb. 8 wieder. 
Es sind hier in größerer Zahl Jahrringe eingeschaltet, bei denen man 
nach dem Augenschein über die beste Abgrenzung des Spätholzes 
sehr im Zweifel sein kann; meist hat man zwischen mindestens zwei 


Fichte Nr 19 (2Mebstellen in 5mm tang. Abstand‘) 
590 560 


feilstriche 


410 440 





Abb. 7. Zwei unregelmäßige Jahrringe von Fichte mit Wachstumsstörungen im Über- 
gangsholz an jeweils zwei Stellen in 5 mm tangentialem Abstand ausgemessen, mit 
Angabe der wahren Spätholzgrenzen. 


Möglichkeiten die Wahl. Insbesondere im Schnittpräparat bei mikro- 
skopischer Beobachtung machten sich die Unregelmäßigkeiten im Jahr- 
ringbau stark geltend. Die drei besonders breiten Jahrringe Nr. 8, 9 
und 10 zeigten schon für das unbewaffnete Auge deutlich drei Arten 
von Holz: zwischen das Früh- und das ganz dichte Spät-Holz ist eine 
nach beiden Seiten hin ziemlich gut abgegrenzte gelbliche Mittelzone 
verschiedener Stärke eingeschaltet, bei der man die Wahl hat, sie 
zum Früh- oder zum Spät-Holz zu rechnen. Auch bei verschiedenen 
anderen Jahrringen war, wenn auch weniger gut, eine solche Mittel- 
zone zu erkennen. Die Tabelle 1 gibt die durch direkte Messung am 
mikroskopischen Schnitt gewonnenen Spätholzprozente im Vergleich 
mit den Ergebnissen der photometrischen Methode für dasselbe Holz 
(Fichte Nr. 41) wieder. Wenn mehr als eine Möglichkeit in der Ab- 
grenzung nach dem Augenschein bestanden haben, liegt der photo- 
metrisch ermittelte Wert meist in der Mitte. Die visuellen Spätholz- 
grenzen sind in Abb. 8 durch Pfeile angedeutet. 

Derartige abweichende Fälle zeigen deutlich den Wert einer optischen 
Spätholzbestimmung. Wenn auch die Spätholzgrenze dabei nicht mehr 
in der bisher üblichen Weise definiert ist, nämlich als angenommene 
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Linie zwischen dem Auge dichter und weniger dicht erscheinendem 
Holz, sondern als Schwerpunkt der Wichteverteilung, so liegen die 
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Vorzüge des Verfahrens eben darin, daß es auch in zweifelhaften und nach 


dem Augenschein sogar unmeßbaren Fällen einen eindeutigen Wert liefert. 
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Tabelle 1. Vergleichende Messungen des Spätholzanteils ( Prozent) bei einem Fichten- 
holz (Nr. 41) mit sehr unregelmäßigem Jahrringbau. Dieselbe Jahrringfolge dar- 
gestellt in Abb. 8. 


Jahrring Nr. 
1{/2{3]4]5]6]7 |'8 | 9 | 10] 11 | 12 | 1s 


Am mikroskopischen Präparat direkt gemessen: 




















En 
1. Möglichkeit |41,0| 23,8| 48,6! 37,1] 41,6| 45,0] 38,9} 54,2| 61,6! 55,2] 40,9) 37,9] 44,7 
2. Möglichkeit [15,4| — | — |20,0| — | 20,0} 16,7] 20,€| 23,1] 17,9] 13,6) — 125,5 
































Photometrisch gemessen : 
136,4] 33,7] 47,0] 40,9] 52,4] 44,7] 46,9] 45,0] 35,0] 31,8] 41,2] 38,4] 40,2 


3. Methode zur Bestimmung des mittleren Spätholzanteils. 
a) Technik des Verfahrens. 

Auf Grund der mitgeteilten Ergebnisse ließ sich ein verhältnismäßig 
einfaches Verfahren zur Bestimmung des mittleren Spätholzanteils für 
eine beliebige Holzprobe entwickeln, sofern überhaupt ein meßbarer 
Unterschied in der Lichtdurchlässigkeit (mit anderen Worten in der 
Rohwichte) innerhalb des Jahrrings besteht. Die technische Holz- 
forschung interessiert sich weniger für die Verteilung von Früh- und 
Spät-Holz in den einzelnen Jahrringen, als vielmehr für den durch- 
schnittlichen Anteil des Spätholzes am Aufbau des gesamten Holzes. 
Eine solche Bestimmung gelingt leicht, wenn man das obenerwähnte 
Bauschverfahren zur Spätholzabgrenzung auf alle Jahrringe einer Holz- 
probe ausdehnt und daraus das Mittel bildet. Ein detailliertes Aus- 
messen der Jahrringe ist dabei unnötig; es werden lediglich drei Werte 
ermittelt, nämlich die mittlere Lichtdurchlässigkeit des typischen Früh- 
und des typischen Spät-Holzes, sowie die mittlere Helligkeit des gesamten 
Holzes, das ja ein aus Früh- und Spät-Holz zusammengesetztes Mosaik 
darstellt. Aus diesen drei Werten wird nach der Mischungsregel der 
mittlere Spätholzanteil des Holzes berechnet. Das Übergangsholz bleibt 
bei der Messung außer Betracht, denn es wird dabei entsprechend 
seiner Lichtdurchlässigkeit bei der Berechnung automatisch teils dem 
Früh- und teils dem Spät-Holz zugeschlagen. 

Über die Durchführung des Verfahrens und die dazu benutzten Gerätschaften 
ist Folgendes zu sagen: Als Vergrößerungsapparat stand ein sonst für Demon- 
strationszwecke benutzter Mikroprojektionsapparat nach EpInGER der Firma 
Leitz mit einer gewöhnlichen 6-Volt-Punktlichtlampe als Lichtquelle zur Ver- 
fügung. Normalerweise wurde mit einer 10—13fachen Vergrößerung ohne Okular 
und mit einem Abstand von 50—70 cm zwischen Objektiv und Aufnahme- 
fläche gearbeitet. Bei besonders engringigem Holz mit dementsprechend schmalen 
Früh- oder Spät-Holzstreifen mußte etwas stärker vergrößert werden, umgekehrt 
konnte man sich bei sehr weitringigem Holz mit einer schwächeren Vergrößerung 
begnügen. Maßgebend war bei Nadelhölzern immer die Mächtigkeit des typischen 
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Spätholzes, dessen Projektionsbild ungefähr so breit sein mußte, daß das MeB- 
feld der Photozelle noch völlig davon bedeckt wurde. Das verwendete Selen- 
photoelement entstammte einem sonst für ökologische Zwecke gebrauchten 
Lichtmesser der Firma Altmann, Berlin (Vor, 1934). Da das dazugehörige 
Zeigergalvanometer sich als zu wenig empfindlich erwies, wurde die Photozelle 
an ein Zeißsches Schleifengalvanometer angeschlossen. Die Spätholzbestimmung 
wurde immer mit stehender Schleife, also mit der höchsten Empfindlichkeits- 
stufe des Instruments vorgenommen. 

Um den Helligkeitsunterschied zwischen dem typischen Spät- und 
dem typischen Früh-Holz erfassen zu können, wurde die runde Auf- 
nahmefläche der Photozelle mit einer Maske aus schwarzem, licht- 
dichtem Papier so abgedeckt, daß nur ein 5mm breiter und 34 mm 
langer Streifen frei blieb als sog. Meßfeld. Vor Beginn der Messung 
wurde die Photozelle auf dem Tische des Projektionsgerätes in dem 
gut ausgeleuchteten Lichtkegel aufgestellt und während der Messung 
in ihrer Lage nicht mehr verändert. Das Präparat auf dem Objekt- 
tisch wurde so verschoben, daß abwechselnd Früh- und Spät-Holz der 
fortlaufenden Jahrringfolge das mit der Jahrringgrenze parallel ge- 
richtete Meßfeld völlig überdeckten. Je nach Größe des Präparates 
wurde so eine größere Anzahl aufeinander folgender Jahrringe durch- 
gemessen; bei sehr weitringigem Holz mit wenigen Jahrringen in einem 
Präparat habe ich zweimal die ganze Jahrringfolge auf diese Weise 
geprüft, so daß für jede Bestimmung meist zehn Wertepaare zur Ermitt- 
lung der durchschnittlichen Lichtdurchlässigkeit von Früh- und Spät- 
holz vorlagen. Dann wurde, ohne die Photozelle in ihrer Lage zu ver- 
ändern, das Präparat um 90° gedreht, so daß jetzt das Meßfeld senk- 
recht zu den Jahrringen stand; das Präparat wurde nun so über die 
Photozelle hinweggeführt, daß je nach Größe der Präparate 2 bis3 Bahnen 
an verschiedenen Stellen durch das ganze Projektionsbild hindurch 
zur Ausmessung kamen. Auf diese Weise wird die mittlere Lichtdurch- 
lässigkeit des ganzen Holzes erfaßt, denn der das Meßfeld bedeckende 
Streifen des Projektionsbildes ist zusammengesetzt aus Früh- und Spät- 
Holz in dem Maße wie diese beiden Elemente am Gesamtaufbau be- 
teiligt sind. Wegen der größeren Streuung der Werte bei der Messung 
senkrecht zu den Jahrringen wurden meist 20 Einzelablesungen zur 
Ermittlung der durchschnittlichen Helligkeit des Gesamtholzes vor- 
genommen. Dabei kam es nicht darauf an, innerhalb eines bestimmten 
Jahrringes zu bleiben und jede einzelne Ablesung einem bestimmter 
Wertepaar für Früh- und Spät-Holz zuzuordnen. Bei der oft stark 
wechselnden Jahrringbreite hätte eine Einzelvermessung der Jahrringe 
ein dauerndes Verändern der Vergrößerung erforderlich gemacht. Zur 
Bestimmung des mittleren Spätholzanteils genügte es, lediglich fort- 
laufende Meßbahnen durch das Präparat hindurchzulegen, wobei aller- 
dings darauf geachtet wurde, daß beim Weiterschieben zur nächsten 
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Ablesung die neue Meßstelle des Projektionsbildes möglichst dort an- 
setzte, wo die vorhergehende aufgehört hat. Die schematische Skizze 
Abb. 9 veranschaulicht den Meßvorgang. 

Aus den Einzelablesungen wurden Mittelwerte gebildet, so daß 
drei Zahlen gewonnen wurden, nämlich für die durchschnittliche Licht- 
durchlässigkeit von Früh-, Spät- 
und Gesamt-Holz. Der Wert für 
das Gesamtholz hat sich aus der 
Helligkeitsmischung von Früh- 
und Spät-Holz ergeben. Da die 
AZ LIS) Vermessung von Früh- und Spät- 
Holz nur innerhalb des Bereichs 
ihrer typischen Ausbildung er- 
Er folgt, erübrigt sich eine besondere 


Kgs IY Festlegung der Spätholzgrenze, 
wie es iiberhaupt bei dieser Art 
CET) 
or der Bestimmung keine Rolle 
spielt, wo im einzelnen Jahrring 


Cr die Spätholzgrenze liegt. Wenn 
ses man den Helligkeitsunterschied 
(in Galvanometerskalenteilen) zwi- 
schen Früh- und Gesamt-Holz in 
Prozenten des Helligkeitsunter- 
schiedes zwischen Früh- und Spät- 
Holz ausdrückt (Mischungsregel), 
— so erhält man unmittelbar den mitt- 


Abb. 9. Schematische Skizze für den Meßvor- aa 7 ges 
gang bei Ermittlung des durchschnittlichen leren Spätholzanteil fiir das unter- 


Spätholzanteils für eine Holzprobe nach dem guchte Holz. Wichtig ist, daß es 


photometrischen Verfahren. Die Rechtecke ‘ ° . . 
bezeichnen die Lage des Meßfeldes der Photo- dabei nur auf die Unterschiede in 


zelle im Mikroprojektionsbild eines Holz- Lichtd ässig ; kom 
querschnitts. / Frühholz; s Spätholz; der 4 urchl Ikeit - mt 
m Gesamtholz (Mittelwert). und nicht auf die Größe der 


Helligkeitswerte selbst; aus diesem 
Grunde kénnen wir uns mit beliebigen relativen Zahlenangaben fiir 
die GrôBe des Lichtdurchtritts begniigen. 


Die Herstellung der Schnittpraparate erfolgte nach den bewährten Verfahren 
der Holzanatomie (Holzproben je nach Härte mehrere Tage bis Wochen in 
Wasser kochen, Herstellung möglichst großer und gleichmäßig dicker Quer- 
schnitte mit einem starken Holzmikrotom). Bei Nadelhölzern erwies sich eine 
Schnittdicke von 75—100 # für die Spätholzmessung am günstigsten, bei harten 
Laubhôlzern etwa 504, da dann nach Anfärbung der Helligkeitsunterschied 
zwischen Früh- und Spät-Holz am größten war. Je größer der Lichtkontrast. 
zwischen Früh- und Spät-Holz ist, um so genauer wird die Messung, denn bei Be- 
rechnung des Spätholzanteils wird ja dieser Unterschied rechnerisch in hundert 
Teile untergeteilt. Die Schnitte wurden mit 0,2% wäßriger Fuchsinlösung 
30 Min. gefärbt, dann 10 Min. in 0,1% Pikrinsäurelösung gebeizt, danach etwa 
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12 Stunden in 96% Alkohol ausgewaschen, bis keine Farbe mehr gelöst wurde, 
und schließlich luftfrei in konzentriertes Glyzerin eingebettet. Durch Färben 
erhöht sich der Helligkeitskontrast zwischen Früh- und Spät-Holz, was die MeB- 
genauigkeit verbessert, doch kann man auch ungefärbte Schnitte verwenden. 
Bei Nadelhölzern gelang es leicht, Schnitte von der Größe 20x20 mm herzu- 
stellen, die in der Dicke von befriedigender Gleichmäßigkeit waren, bei harten 
Laubhölzern ließen sich Proben von 15 X 15 mm noch gut schneiden; für unsere 
Zwecke war eine derartige Größe der Präparate ausreichend. Sicher lassen sich 
such noch größere Schnitte herstellen, die sich über noch mehr Jahrringe er- 
strecken, vor allem wenn man im Querschnitt langrechteckige Holzblöcke 
verwendet mit radialer Orientierung der langen Seite. 


b) Bedeutung der Schichtdicke. 


Einiger Überlegung bedarf schließlich die Frage, ob das Ergebnis 
der beschriebenen optischen Spätholzbestimmung durch eine ver- 
schiedene Schnittdicke der Präparate beeinflußt wird. Wohl ist die 
Lichtdurchlässigkeit an sich stark von der Schichtdicke abhängig, 
doch ist dies ohne Bedeutung für die Ermittlung des Spätholzwertes; 
denn es interessiert in unserem Zusammenhang nicht die Größe der 
Lichttransmission als solche, sondern nur das Verhältnis der Durch- 
lässigkeitsunterschiede zwischen Früh-, Spät- und Gesamt-Holz. Dieses 
Verhältnis bleibt jedoch gleich, ob man an einem dickeren oder dünneren 
Schnitt die Messungen vornimmt. In Tabelle2 sind Zahlenbeispiele 
dafür zusammengestellt, die das stets gleichbleibende Ergebnis der 
photometrischen Spätholzmessung unabhängig von Schnittdicke und 
Färbung belegen. Obwohl durch Färbung die Transmission selbst 
ebenfalls erheblich verändert wird, bleibt auch hierbei das Verhältnis 
der Unterschiede der drei für die Messung wichtigen GiôBen konstant. 





Tabelle 2. Photometrische Spätholzbesti gen an einer Kiefernholzprobe bei 
verschiedener Schnittdicke in uam van - gefärbtem Zustand. Für die Licht- 














durchlässigkeit sind die abgeles terskalenteile angegeben. 
Pr Ungefärbte Schnittserie Mit Fuchsin angefärbte Schnittserie 
nitt- 
dicke Früh- Spät- Gesamt-|Spätholz-] Früh- Spät- | Gesamt-|Spätholz- 
B holz holz holz |anteil %| holz holz holz |anteil % 














30 98,6 72,1 89,2 35,8 98,0 59,0 84,4 35,4 
50 95,0 64,5 84,1 35,8 96,2 49,1 79,6 35,2 
75 99,1 66,2 87,3 35,9 95,8 45,3 77,9 35,5 
100 96,5 61,3 | 84,1 35,2 97,4 41,6 77,5 35,6 





150 98,0 57,4 83,4 36,0 96,5 36,4 74,9 34,8 
200 98,2 52,6 82,2 35,1 — — — is 

















In dem angeführten Beispiel wurde bei jeder einzelnen Bestimmung 
môglichst starkes Licht verwendet, um die Galvanometerskala voll 
auszunutzen. Mit zunehmender Schnittdicke und ebenso bei Cen 
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gefärbten Präparaten, die relativ mehr Licht absorbieren, wurde die 
Intensität der Lichtquelle so gesteigert, daß das Frühholz stets etwa 
dieselbe Helligkeit (95—100 Skalenteile) aufwies. Die Helligkeitsunter- 
schiede zwischen Früh-, Spät- und Gesamt-Holz steigen bei diesem 
Vorgehen mit zunehmender Schnittdicke und noch mehr bei Anfärbung 
der Präparate an. Die Helligkeitskontraste müssen einen genügend 
großen Bereich auf der Galvanometerskala ausmachen, je größer, um so 
genauer läßt sich die Bestimmung durchführen. Allerdings kann man 
die Schnittdicke nicht über ein gewisses Maß hinaus steigern, da die 
Präparate dann so undurchlässig werden, daß auch bei erheblicher 
Verstärkung der Lichtquelle nicht mehr genügend Licht durchdringt. 

Die günstigste Schnittdicke liegt im Bereich der größten Unter- 
schiede in der relativen Lichtdurchlässigkeit von Früh- und Spät-Holz. 
Darüber erhält man am besten durch graphische Auftragung der 
Helligkeitswerte einer mit konstanter Lichtstärke durchgemessenen 
Schnittdickenserie Aufschluß (Abb. 10). Dabei ergeben sich gekrümmte 
Linien, die auf eine logarithmische Beziehung zwischen Lichttrans- 
mission. und Schnittdicke schließen lassen. Am stärksten gebogen ist 
die Spätholzkurve,; am schwächsten die des Frühholzes; das Gesamt- 
holz liegt in der Mitte. Für jeden Punkt der Abszisse ist das Verhältnis 
der Abstände der 3 Kurven gleich. Durch Anfärben der Schnitte 
werden die Kurven bei Untersuchung mit einer gleich starken Licht- 
quelle im Koordinatennetz herabgedrückt; sie verlaufen dann stärker 
gekrümmt, in ihrem Anfangsteil über den geringen Schnittdicken 
steiler, im Eadteil flacher. Besonders die Kurve für das Spätholz, 
das am meisten Farbstoff aufnimmt, rückt erheblich tiefer unter Ver- 
größerung ihres Abstandes von der Frühholzkurve, was wiederum der 
Meßgenauigkeit zugute kommt. In einem mittleren, für die Messungen 
günstigsten Schnittdickenbereich, in dem die Kurven am weitesten 
auseinander liegen, bestehen die größten Unterschiede in der relativen 
Lichtdurchlässigkeit. Bei sehr dünnen Schnitten nähern sich die 
Kurven einander, ebenso bei großer Schnittdicke, da sie asymptotisch 
dem Werte Null zustreben, so daß in beiden Fällen die Helligkeits- 
kontraste abnehmen und schließlich aufgehoben werden. 

Abgesehen von den abnehmenden Lichtkontrasten treten bei ungeeigneten 
Schnittdicken noch andere Störungen auf. Bei sehr dünnen Schnitten wirken 
sich oft kleine Ungleichheiten in der Dicke störend aus. Zu dicke Schnitte wölben 
sich leicht, bekommen Risse, lassen sich nur schwer gleichmäßig durchfärben 
und liefern im ganzen ein unklares Projektionsbild. Durch scheinbare Verengerung 
bzw. Verschluß der angeschnittenen Zellumina können sie zu dunkel wirken. 
Da die längsverlaufenden Zellelemente des Holzes keine idealen Röhren von 
genau paralleler Orientierung darstellen, sondern Schwankungen im Lumen- 
querschnitt und in der Richtung aufweisen, kann bei zu dicken Schnitten weniger 
oder kein Licht mehr durch die freien Lumina durchtreten; dabei spielt auch 
die Schwierigkeit einer exakt quer orientierten Schnittführung eine Rolle. Trotz- 
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dem ist aber die Wahl der geeigneten Schnittdicke nur eine Frage der MeBgenauig- 
keit und der besten Versuchsbedingungen; grundsätzlich ist sie ohne Einfluß 
auf den gefundenen Spätholzwert. 

Die Schnittdicke beginnt erst dann eine Rolle zu spielen, wenn die Frage 
nach den Beziehungen zwischen der Lichttransmission und der Rohwichte des 
Holzes aufgeworfen wird. In Verfolgung dieser Frage ergab sich, daß bei der 
photometrischen Spätholzbestimmung in der Tat ein kleiner Fehler dadurch 
entsteht, daß durch Verwendung einer vergrößernden Optik, die zwecks getrennter 
Untersuchung von Früb- und Spät-Holz zwischen Präparat und Photozelle 





0 


Dicke 
Abb. 10. Lichtdurchlässigkeit von Früh-, Spät- und Gesamt-Holz einer Fichtenholz- 
probe mit einem mittleren Spätholzanteil von 41 %, gemessen nach dem zur photometri- 
schen Spätholzbestimmung benutzten Verfahren bei verschiedener Schnittdicke und 
konstanter Intensität des auftreffenden Lichtes; Färbung mit Fuchsin. 


eingeschaltet werden muß, das dichtere Spätholz einen größeren Lichtverlust 
durch Zerstreuung verursacht als das Frühholz. Wie in der II. Mitteilung 
gezeigt wird, kann aber diese Fehlerquelle praktisch vernachlässigt werden. 


c) Mögliche Fehlerquellen der Methode. 


Die benutzte Stromquelle muß eine sehr konstante Lichtstärke liefern, 
deshalb ist Netzstrom mit stark schwankender Spannung ungeeignet. Wir 
haben erst dann befriedigende Ergebnisse erzielt, als wir dazu übergingen, mit 
einem 6 Volt Starterakkumulator von 62,5 Ah Leistung zu arbeiten. 

In der Behandlung der photoelektrischen Apparatur muß man einige Sorgfalt 
walten lassen. Bei dem Schleifengalvanometer (an dessen Stelle man auch 
irgendein anderes geeignetes Mikroinstrument benutzen kann), muß auf eine 
genaue Nullpunkteinstellung geachtet werden; Polarisierung z. B. durch über- 
mäßig starke Beleuchtung der Photozelle ist zu vermeiden. Bei unserem Instru- 
ment war die Einstellungsdauer sehr kurz, 2—3 Sek.; eine Ablesegenauigkeit 
von !/, Teilstrich erwies sich als ausreichend. Da Kupferoxydulzellen leichter 
Störungen zeigen, verwendet man am besten das neuerdings sehr bewährte 
Selenphotoelement. Sogenannte Ermüdungserscheinungen sind bei Selenzellen 


Planta Bd. 35. 27 
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nur gering; neue Zellen altern zunächst etwas, bei genügender Belichtungs- 
dauer bleibt aber die Empfindlichkeit ausreichend konstant. Kurz nach Versuchs- 
beginn sinkt der Photostrom stets um einen kleinen Betrag (momentane Empfind- 
lichkeitsabnahme 1—2%), nach 5Min. Belichtung bleibt der Galvanometer- 
zeiger jedoch unverändert. Nur unterhalb einer Lichtstärke von 1000 Lux ist 
der Photostrom der Beleuchtung genügend proportional (MÖRIKOFER 1939), dar- 
über wirken Proportionalitätsabw störend, und man muß bei sehr hellem 
Licht ein Schwächungsfilter (z. B. Platinopalglasfilter nach PETTERSON) vor- 
schalten. Daraus ergibt sich, daß es nicht angeht, eine zu geringe Empfindlichkeit 
des Galvanometers durch entsprechende Steigerung der Lichtstärke auszugleichen. 

Fehler können durch Unregelmäßigkeit im Präparat entstehen. Man muß 
darauf achten, daß Löcher oder Risse, Wundparenchym oder andere störende 
Erscheinungen, sowie Harzgänge und extrem breite Markstrahlen wie bei Eiche 
nicht in den Bereich des Meßfeldes zu liegen kommen. Schließlich bedarf es 
kaum der Erwähnung, daß zerrissene Schnitte oder solche mit zerfasertem oder 
zerdrücktem Zellgewebe, dessen Wände nicht mehr die ursprüngliche räum- 
liche Orientierung zeigen, sich überhaupt nicht zur Messung eignen. Auf gleich- 
mäßige Schnittdicke und, soweit Färbung angewandt wird, auf gleichmäßiges 
Durchfärben der Präparate muß geachtet werden. Ein gutes Holzmikrotom 
liefert bei richtiger Vorbehandlung der Proben eine so gleichmäßige Dicke bei 
ein und demselben und bei aufeinanderfolgenden Schnitten, daß dadurch kaum 
Fehler zu befürchten sind. Durch die ziemlich beträchtlichen Schnittdicken, 
wie sie im Interesse eines möglichst großen Helligkeitskontrastes zwischen 
Früh- und Spät-Holz gewählt werden, vermindert sich zudem der Einfluß von 
Ungleichheiten in der Schichtdicke der Präparate. 

Es ist darauf zu achten, daß besonders beim Ausmessen des Spätholzes 
von Nadelhölzern das Meßfeld der Photozelle auch wirklich nur innerhalb des 
Bereichs von typischem Spätholz zu liegen kommt. Sowohl durch Übergreifen 
in das Übergangsholz als auch in das Frühholz des folgenden Jahrrings sind 
starke Fehler zu befürchten. Man rückt das Meßfeld möglichst dicht an die 
Jahrringgrenze heran, um auch das allerschwerste Spätholz mit zu erfassen. 
Eingeschaltete besonders enge Jahrringe mit dementsprechend schmaler Spät- 
holzzone bleiben am besten unberücksichtigt, da hier das MeBfeld nicht völlig 
bedeckt werden würde. Es sei denn, es wird schmäler gewählt. Es interessiert 
uns ja nur die durchschnittliche Lichtdurchlässigkeit des Spätholzes der ganzen 
Probe, dabei wird durch Vernachlässigung zwi ch halteter schmaler Jahr- 
ringe das Endergebnis kaum beeinflußt, da nicht anzunehmen ist, daß gerade 
diese einen vom Durchschnitt wesentlich abweichenden Transmissionswert be- 
sitzen. Bei der Messung senkrecht zu den Jahrringgrenzen werden jedoch 
auch diese ausgelassenen Jahrringe mit erfaßt. Das Frühholz zu messen, macht 
meist keine Schwierigkeiten, da es in der Regel genügend breit ist; es wird hier 
die hellste Zone in der Nähe der Jahrringgrenzen gewählt. Manchmal ist bei 
Laubhölzern das Frühholz extrem schmal, hier gilt für die Messung sinngemäß 
dasselbe, was für das Spätholz der Nadelhölzer ausgeführ‘ wurde. 











d) Beispielmessungen. 

Zur Erläuterung der Methode und ihres Wertes wurden vergleichende 
Messungen an einer Reihe von Holzproben von Kiefer, Fichte, Eiche, 
Esche und Buche durchgeführt. Teilweise handelte es sich um Probe- 
körper aus Festigkeitsversuchen, deren Jahrringbreite und Spätholz- 
anteil schon von anderer Seite ermittelt worden war. Diese Werte 
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sind in der Tabelle 3 mit angeführt. Wir selbst haben die Holzproben 
ebenfalls direkt mit dem Auflichtmikroskop (Ultrapak von Leitz), 
und außerdem mit dem gleichen Gerät unter Beibehaltung der Ver- 
größerung die gefärbten Querschnittspräparate über einer hellen Unter- 


Tabelle 3. Vergleichende Bestimmungen des mittleren Spätholzanteils auf direktem 

und auf photometrischem Wege an verschiedenen Holzproben von Kiefer und Fichte. 

Aufl.: gemessen im Auflicht auf der geglätteten Hirnfläche. Schn.: gemessen 

am gefärbten Schnittpräparat. Beobachter A: nach Messungen derehemal. Reichs- 

anstalt für Holzforschung Eberswalde. Beobachter B: nach Messungen des 

Instituts für Waldbau und Forstbenutzung Tharandt. Beobachter C: nach 
eizenen Messungen. 



























































Mittlere Jahrringbreite mm Mittlerer Spätholzanteil % 
Hol 
Me. Aufl. | Aufl. | Schn. | Aufl. | Aufl. Schn. | Photo- 
Beob. A. | Beob. C.| Beob. C.[Beob. A.| Beob.C. Beob. C. metrisch 
Kiefernholz (Pinus silvestris), 
49 1,22 1,15 1,21 30,8 51,7 + 0,3 | 35,9 + 1,5 | 40,6 + 0,9 
50 2,24 2,04 2,17 49,5 148,3 + 1,3 | 42,2 + 0,3 !43,4 + 0,8 
51 2,06 2,06 2,22 50,7 43,4 + 0,2 | 40,0 + 0,4 | 45,9 + 0,3 
52 2,08 1,88 1,82 43,7 139,5 + 1,4 | 38,9 + 0,5 | 39,7 + 0,2 
53 2,28 2,42 2,39 49,2 |47,5 + 0,9 | 40,4 + 0,3 | 34,8 + 0,2 
54 2,44 2,36 2,36 52,7 43,7 + 1,4 | 42,2 + 0,4 | 43,8 + 0,4 
55 2,34 2,14 2,11 46,8 | 44,8 + 0,7 | 41,4 + 0,5 | 39,7 + 0,3 
56 2,11 2,01 2,14 37,8 141,2 + 1,2 | 35,8 + 0,5 | 42,5 + 0,8 
57 1,59 1,46 1,41 29,3 | 40,1 + 2,1 | 38,0 + 0,8 | 35,8 + 0,8 
58 1,23 1,30 1,31 44,8 |43,7 + 1,3 | 37,7 + 1,4 | 39,5 + 0,6 
59 1,32 1,38 1,37 36,8 | 46,3 + 1,6 | 43,8 + 0,7 | 37,5 + 0,8 
60 1,00 0,99 0,93 45,3 151,9 + 1,2 | 47,7 + 0,3 | 45,1 + 0,3 
Mittelwert der mittleren Streuung: +1,15 + 0,63 + 0,53 
| Beob. B. [Beob. C.|Beob. C. |Beob. B.| Beob. C. | Beob. C. 
Fichtenholz (Picea excelsa). 
19 2,85 2,70 2,60 20,0 | 37,8 + 2,7 | 35,8 + 1,8 | 38,4 + 0,4 
20 3,21 | 3,31 | 3,30 | 16,7 |30,2 + 0,8 | 21,1 + 0,9 | 19,9 + 0,4 
21 3,41 3,32 3,31 16,5 18.2 + 2,1 | 26,1 + 2,7 | 24,9 + 1,1 
22 5,11 5,12 5,12 16,5 17,0 + 0,3 | 21,7 + 0,5 | 11,4 + 0,2 
23 4,62 | 4,74 | 4,72 | 16,6 |15,9 + 2,2 | 13,8 + 0, | 21,3 + 1,2 
24 3,94 4,05 4,04 15,3 17,9 + 1,7 | 15.5 + 1,5 8,2 + 1,2 
37 0,91 1,09 1,15 38,5 |44,5 + 2,6 | 43,0 + 0,5 | 39,1 + 0,6 
38 0,98 1,10 1,09 31,2 | 60,8 + 1,9 | 54,1 + 1,1 | 53,6 + 0,8 
39 1,06 | 1,16 | 1,19 | 46,8 154,14 2,3 | 45,5 + 0,8 | 48,7 +07 
40 1,14 1,23 1,25 37,7 57.1 + 1,3 | 43,6 + 0,9 | 36,6 + 1,1 
41 145 | 1,55 | 1,57 | 22,1 |57,0 + 0,3 | 47,9 + 2,2 | 45,2 + 0,2 
42 148 | 1,56 | 1,54 | 221 |53,8 + 0,9 | 45,8 + 0,7 | 39,0 + 1,0 
Mittelwert der mittleren Streuung: + 1,59 + 1,20 + 0,74 











lage vermessen, so daß Vergleiche sowohl der durch direkte Messung 
gewonnenen Werte untereinander, als auch mit den auf photometri- 
schem Wege ermittelten Zahlen gezogen werden können. 
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In Tabelle 3 sind Angaben über je 12 Kiefern- und Fichten-Proben 
zusammengestellt. Es zeigte sich wiederum, daß die Bestimmung der 
Jahrringbreite durch direkte Messung mit relativ großer Genauigkeit 
möglich ist, denn die Werte, die verschiedene Beobachter gefunden 
haben, zeigen befriedigende Übereinstimmung; dies bestätigt die bis- 
herigen Erfahrungen, die in DIN-Blatt 2181 (Prüfung von Holz, Be- 
stimmung der Wuchseigenschaften, Abschnitt „Messen der mittleren 
Jahrringbreite“) bereits zu einer methodischen Normierung geführt 
haben. Die kleinen zwischen den verschiedenen Beobachtern und MeB- 
methoden vorkommenden Abweichungen erklären sich aus den geringen 
Änderungen, die die Jahrringbreite selbst an zwei dicht nebeneinander 
liegenden Meßstellen derselben Holzprobe aufweisen kann. Im Ver- 
gleich damit zeigen die Werte für den Spätholzanteil erheblich größere 
Unterschiede. Nur bei wenigen Proben liegen die Schwankungen 
zwischen den verschiedenen Bestimmungsmethoden innerhalb erträg- 
licher Grenzen, z. B. bei den Hölzern Nr. 52 und Nr. 37. Gewöhnlich 
ergaben sich doch sehr starke Unterschiede, die aber nicht auf der Un- 
genauigkeit der Einzelbestimmung beruhen, wie aus den verhältnis- 
mäßig kleinen mittleren Fehlern der Werte hervorgeht, sondern ihren 
Grund in der von Fall zu Fall ganz verschiedenen Grenzziehung für 
das Spätholz haben. Selbst unsere geschulten technischen Kräfte sind 
nicht imstande, eine bei Auflichtbeobachtung angenommene Spätholz- 
grenze danach im mikroskopischen Schnittpräparat derselben Holz- 
probe in der Mehrzahl der Fälle an ungefähr dieselbe Stelle zu legen. 
Noch verschiedener sind schließlich die Spätholzwerte, die von zwei 
Beobachtern unabhängig voneinander ermittelt wurden, womit das 
Ergebnis der Umfrage von GRAF (EGNER 1945) wiederum bestätigt wird. 

Unter diesen Umständen war natürlich nicht zu erwarten, daß 
ein engerer Zusammenhang zwischen den direkt und den photometrisch 
gefundenen Werten besteht, wenngleich für diese oder jene Probe 
sich eine durchaus gute, aber wohl doch nur zufällige Übereinstimmung 
ergeben hat. Irgendeine Gesetzmäßigkeit in den Unterschieden, die 
sich bei Parallelbestimmungen nach den verschiedenen Meßmethoden 
ergeben haben, ist nicht zu erkennen; daraus ist ersichtlich, daß es 
eben weitgehend der Willkür des Beobachters anheimgestellt ist, 
wo er bei direkter-Messung im Einzelfall eine Grenze ziehen will. Außer- 
dem kann im Auflicht und im Schnittpräparat das Spätholzbild so 
sehr verschieden aussehen, daß beim gleichen Beobachter häufig Unter- 
schiede von 5%, gelegentlich solche bis über 10% vorkommen. 

Bei den von uns durchgeführten Spätholzbestimmungen wurde der 
mittlere Fehler jeweils aus vier Einzelmessungen bestimmt; es zeigte 
sich, daß nach der photometrischen Methode die Streuung durchschnitt- 
lich am kleinsten ist. Bei Messung am Schnittpräparat sind die mittleren 
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Fehler schon erheblich größer und schließlich bei Auflichtbeobachtung 
am größten; dies zeigte sich sowohl bei den Nadelhölzern, als auch 
in fast derselben Weise bei den Laubholzproben. Im Vergleich mit 
der Kiefer ist bei Fichte wegen des viel allmählicheren Übergangs 
vom Früh- zum Spät-Holz eine Grenze nach dem Augenschein bedeutend 
schwerer zu ziehen; dies zeigt sich auch darin, daß bei den Fichten- 
proben nach allen Meßmethoden der Mittelwert der mittleren Streuung 
entsprechend größer ist als bei den Kiefernproben. 

In Tabelle4 sind einige Beispielsmessungen für Laubhölzer auf- 
geführt, deren Ergebnisse sich im wesentlichen mit den Befunden 


Tabelle 4. Spätholzbestimmungen auf direktem und photometrischem Wege an 
verschiedenen Laubholzproben. 
Bezeichnungen wie bei Tabelle 3. 
































Holz ittlere Jahrringbreite mm Mittlerer Spätholzanteil % 
Nr. Auf. |  Sebn. Aufl. |  Schn. | Photometrisch 
Weißesche (Fraxinus americana) 
70 2,35 2,47 68,9 + 2,4 66,6 + 0,7 74,2 + 0,7 
71 2,05 2,15 75,2 + 1,3 71,2 + 1,8 65,5 + 0,3 
72 1,19 1,25 66,0 + 0,8 62,5 + 1,5 70,2 + 1,2 
Rotesche (Fraxinus excelsior). 
73 2,11 2,10 70,2 + 1,0 64,6 + 0,9 65,7 + 0,5 
75 1,75 1,76 62,7 + 1,7 57,9 + 1,5 60,6 + 0,6 
77 1,05 1,03 54,0 + 0,8 53,2 + 1,4 51,7 + 0,9 
Mittelwert der mittl. Streuung: + 1,33 + 1,27 + 0,70 
Eiche (Quercus Robur). 
78 1,15 1,18 73,5 + 2,8 67,5 + 0,9 61,0 + 0,7 
79 2,77 2,86 65,7 + 2,0 62,4 + 1,5 59,8 + 0,8 
80 0,59 0,65 71,6 + 2,1 71,0 + 2,8 70,9 + 0,5 
81 2,23 2,39 87,4+2,4 | 86,0 + 2,5 72,1 + 0,7 
83 0,88 0,89 59,4 + 2,5 51,6 + 0,9 53,6 + 0,6 
Mittelwert der mitt], Streuung: + 2,40 + 1,72 + 0,66 
Rotbuche (Fagus silvatica). 
85 0,64 0,65 26,5 + 0,9 34,2 + 1,1 22,9 + 0,6 
86 2,35 2,41 14,4 + 0,7 19,6 + 1,0 43,5 + 1,1 
88 2,37 2,40 16,9 + 0,8 20,1 + 1,2 28,4 + 0,5 
89 1,41 1,43 20,9 + 1,8 25,9 + 0,9 22,4 + 0,1 
91 1,46 1,45 22,8 + 1,1 25,8 + 1,2 29,8 + 0,8 
Mittelwert der mitt], Streuung: + 1,06 + 1,08 + 0,62 











bei Kiefern- und Fichten-Holz decken; allerdings handelt es sich ledig- 
lich um Messungen, die von uns selbst ausgeführt wurden. Nur selten 
ergab sich eine gute Übereinstimmung der Spätholzwerte nach den 
drei verschiedenen Meßverfahren, z. B. bei Eiche Nr. 80. Bemerkens- 
wert ist auch hier wieder, daß sich zwischen Holzprobe und Schnitt- 
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präparat bei direkter Beobachtung häufig ein recht erheblicher Unter- 
schied ergab, z.B. Buche Nr. 85. Als zerstreutporiges Holz bietet 
die Buche bei visuelle Festlegung einer Spätholzgrenze ziemliche 
Schwierigkeiten; diese wurde von uns etwa dort gezogen, wo die Gefäße 
deutlich spärlicher werden. Eine Grenzziehung war so jedenfalls leichter, 
als nach dem geringer werdenden Gefäßdurchmesser. Unter die Eichen- 
proben wurden absichtlich sehr engringige Hölzer mit schwierig abzu- 
grenzendem Spätholz eingereiht. Die Meßergebnisse nach den direkten 
Verfahren sind darum hier mit einem ziemlich großen mittleren Fehler 
behaftet; bei den gut meßbaren Eschenproben waren die Streuungen 
bedeutend geringer. Interessanterweise sind aber bei photometrischer 
Spätholzbestimmung die mittleren Fehler bei den Eichen sogar eher 
etwas kleiner als bei den Eschen. Dies zeigt wiederum, daß bei dem 
photometrischen Verfahren die Genauigkeit eben nicht von einer guten 
oder schlechten Abgrenzbarkeit des Spätholzes abhängt, sondern un- 
abhängig davon gleich sichere Ergebnisse liefert. 


4. Einfluß des Schwindmaßes auf den Spätho!zwert. 

Da Früh- und Spät-Holz ein sehr verschiedenes Schwindmaß be- 
sitzen können, muß sich der Feuchtigkeitsgehalt des Holzes auch bei 
der Bestimmung des Spätholzanteiles auswirken, und zwar ist es das 
radiale Schwindmaß, das in diesem Zusammenhang maßgebend ist. Im 
Zustand der Fasersättigung (u = 28%) ist der Spätholzwert am größten 
und sinkt mit zunehmender Austrocknung desHolzesab, da das Spätholz 
stärker schwindet als das Frühholz. Im darrtrockenen Zustand erreicht 
der Spätholzanteil für dasselbe Holz sein Minimum. Die zu erwartenden 
Schwankungen des Spätholzwertes kann man rechnerisch an Hand der 
von VINTILA (1939) mitgeteilten mittleren radialen Schwindmaße für 
das Früh- und Spät-H)lz verschiedener Nadelhölzer ermitteln!. Aus 
dem Kurvenbild Abb. 11 sind die berechneten Änderungen des Spät- 
holzanteils, wenn das Holz vom Fasersättigungs- in den Darr-Zustand 
übergeführt wird, für beliebige Spätholzprozente abzulesen. Zugrunde 
gelegt sind die Angaben von VINTILA, der folgende radiale Schwind 
maße nennt: 

Frühholz  Spätholz 


. . (tee 2,41% 6,25% 
ZI 2,91% 8,22% 
Douglasie . . . . 2,89% 9,85% 
(OS See 3,23% 10,19% 


1 Im Gegensatz zum tangentialen Schwindungsverhalten, bei dem sich im 
Frühholz Druckspannungen und im Spätholz Zugspannungen einstellen (KEYL- 
WERTH 1944/45), erfolgt beim radialen Schwinden einfach eine spannungsfreie 
Summierung der prozentualen Teilschwindmaße für Früh- und Spät-Holz. 
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Bei Spätholzwerten von 40—60% (soweit solche überhaupt vor- 
kommen) ist die Änderung des Spätholzanteils beim Austrocknen oder 
Quellen am größten, das Maximum liegt genau bei 50% Spätholz. 
Darunter und darüber wird die Änderung kleiner und nähert sich 
theoretisch beisehr kleinen und sehr hohen Spätholzzahlen dem Werte 
Null. Da die Abhängigkeit des Schwindmaßes von der Holzfeuchtig- 
keit eine lineare ist, läßt sich durch Interpolieren für jeden Feuchtig- 
keitsgehalt die Änderung des Spätholzanteils ermitteln. Sie beträgt 
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Abb. 11. Diagramm zur Umrechnung der photometrisch gefundenen Spätholzwerte 

für verschiedene Nadelhölzer auf andere Feuchtigkeitszustände. Bei einem auf der 

Abszisse aufzusuchenden Spätholzanteil im Fasersättigungszustand (im Glyzerin- 

präparat) muß der entsprechende, auf der Ordinate ablesbare Korrekturwert in Abzug 

gebracht werden, um den Spätholzwert im Darrzustand zu erhalten. Korrekturwerte 
für andere Feuchtigkeitszustände sind durch Interpolieren zu ermitteln. 


für die Normalfeuchtigkeit von 12—15% rund die Hälfte der maximalen 
Änderung beim Darren des Holzes. 

Ein Versuch mit Kiefernholzklötzchen bei Auflichtbeobachtung, 
wobei die Spätholzgrenzen durch feine Einschnitte markiert worden 
waren, um von der Schwierigkeit einer bei jeder Messung neuen Grenz- 
ziehung unabhängig zu sein, bestätigte die rechnerisch ermittelten 
Änderungswerte (Tabelle 5); sowohl für die Jahrringbreiten als auch 
für die Spätholzprozente ergab sich eine gute Übereinstimmung zwischen 
den direkt beobachteten und den errechneten Änderungen bei wechseln- 
dem Feuchtigkeitszustand. Schließlich war die Frage zu beantworten, 
welchen Einfluß die Einbettung der Holzquerschnitte in Glyzerin, wie 
es zur photometrischen Spätholzmessung notwendig war, auf den 
Quellungszustand des Holzes ausübt, mit anderen Worten, welchem 
Feuchtigkeitszustand diese Einbettungsart entspricht. Es ergab sich, 
daß bei Einbettung in konz. Glyzerin die Schnitte sich genau so verhalten 
wie in Wasser, gleichgültig ob sie lufttrocken oder feucht eingebettet 
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Tabelle 5. Veränderung von Jahrringbreite (Jb.) und Spätholzanteil (Sh.) für 
Kiefernholzklötzchen bei verschiedenem Feuchtigkeitszustand. Die Spätholzgrenzer. 
wurden durch Einschnitte markiert. 
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Holz . 
Nr. in feuchter | luft- darr- 
i im V h | th tisch 
Wasser | Kammer | trocken | trocken |/"ferunden | berechnet 
53 Jb. mm 2,27 2,26 2,21 2,15 —0,12 —0,117 
Sh. % 43,2 43,1 42,4 41,6 —1,6 —1,5 
55 Jb. mm 2,55 2,54 2,48 2,43 —0,12 —0,130 
Sh. % 41,5 41,5 40,9 40,2 —1,3 — 1,4 
61 Jb. mm 1,90 1,90 1,85 1,81 —0,09 —0,099 
Sh. % 43,6 43,6 42,8 42,1 — 1,5 — 1,4 
62 Jb. mm 3,37 3,37 3,28 3,21 —0,16 —0,171 
Sh. % 41,4 41,5 40,7 40,2 —1,2 — 1,3 





werden. Diesbezügliche Versuche an 1004 dicken Querschnitten von 
Kiefernholz, wiederum unter Markierung einer Spätholzgrenze durch 
eingestochene Löcher, sind in Tabelle 6 wiedergegeben. Der in Glyzerin- 
präparaten gemessene Spätholzwert ist also dem Faseısättigungszustand 
gleichzusetzen. Erkanndurch Korrekturwerte,dieausdenKurven Abb. 11 
abzulesen sind, auf andere Feuchtigkeitsgehalte umgerechnet werden. 

Zwar ist das Quellungsverhalten von Holzschnitten etwas anders 
als das von Probekörpern, da offenbar eine Gefügelockerung eintritt, 
so daß die Streckung der Schnitte bei Wasseraufnahme größer ist, 
als theoretisch zu erwarten wäre. Daher können allgemeine Schluß- 
folgerungen aus dem Quellungsmaß von Schnitten nicht gezogen werden 
(vgl. BEıser 1933). Diese Störungen äußern sich jedoch, wie Tabelle 6 
zeigt, nur bei der Jahrringbreite in nennenswertent Ausmaß; die Längen- 
änderung liegt hier etwa 15—25% über dem theoretisch berechneten 
Wert. Für unsere Frage ist jedoch allein die Veränderung des Spät- 
holzwertes maßgebend. Wenn es auch möglich ist, daß an der Gewebe- 
ausweitung der Holzschnitte beim Quellen das Spätholz stärker be- 
teiligt ist als das Frühholz, so hat dies doch auf die Größe des Spät- 
holzwertes selbst keinen entscheidenden Einfluß. Es könnte also sein, 
daß bei Schnitten der Spätholzwert etwas zu groß ausfällt ; der möglicher- 
weise entstehende Fehler dürfte jedoch zu vernachlässigen sein. 

Alle in den Tabellen und Kurven angegebenen Spätholzwerte, soweit 
sie an Glyzerinpräparaten, sei es photometrisch oder direkt, gemessen 
wurden, beziehen sich somit auf den Fasersättigungszustand oder 
einen Zustand, der diesem weitgehend entspricht. Zur direkten Messung 
im Auflicht wurden die lufttrockenen Holzproben verwendet. Jedoch 
habe ich davon abgesehen, diese Werte ebenfalls auf den Fasersättigungs- 
zustand umzurechnen, da der Fehler bei dieser Meßmethode so groß 
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Tabelle 6. Veränderung von Jahrringbreite (Jb.) und Spätholzanteil (Sh.) bei 

Kieferholzquerschnitten (100 u) bei verschiedenem Feuchtigkeitszustand und bei 

Einbettung in Glyzerin. Die Spätholzgrenzen wurden durch feine Nadelstiche 
markiert. 


























| 
In feuchter| Luft- Darr- | Abnahme beim Darren 
= Gl = i ph rare à wo ne u= 28% + 0% 
és FREE |u=28% jue = 12%|u = 0 % gefunden | berechnet 
| 
51 Jb. mm 2,20 2,21 2,13 2,07 —0,14 —0,113 
Sh. % 40,4 40,3 39,6 38,8 — 1,6 — 1,4 
52 Jb. mm 1,85 1,84 1,79 1,75 —0,10 | —0,091 
Sh. % 37,7 37,7 37,0 36,5 — 1,2 | — 1,3 
55 Jb. mm 2,17 2,16 2,09 2,03 —0,14 —0,112 
Sh. % 43,6 43,5 42,7 41.9 —1,7 —1,5 
56 Jb. mm 2,13 2,12 2,06 2,00 —0,13 | —0,104 
Sh. % 38,0 38,0 37,3 36,6 — 1,4 — 1,3 
62 Jb. mm 2,28 2,27 3,18 3,09 —0,19 —0,167 
Sh. % 41,2 41,1 40,3 39,6 — 1,6 — 1,4 














ist, daB eine derartige Korrektur nicht berechtigt erscheint. Die Genauig- 
keit der photometrischen Methode ist aber immerhin so groß, daß 
hier der Einfluß des verschieden großen Schwindmaßes von Früh- 
und Spät-Holz auf den Spätholzanteil beachtet werden sollte, da die 
Veränderungen des Wertes beim Darren, z.B. bei Douglasie und 
Lärche immerhin bis fast 2% ausmachen können. 


Zusammenfassung. 

1. Das bisher ausschließlich gebräuchliche direkte Meßverfahren zur 
Bestimmung des Spätholzanteils ist mit starken subjektiven Fehlern 
behaftet, so daß besonders in schwierigen Fällen bei allmählichem 
oder unregelmäßigem Übergang vom Früh- zum Spät-Holz keine verläß- 
lichen Werte gefunden werden können. Die Abgrenzung des Spätholzes 
nach dem Augenschein ist so unsicher, daß von verschiedenen Beob- 
achtern meist keine befriedigend übereinstimmenden Ergebnisse erzielt 
werden. Durch Anwendung eines photometrischen Verfahrens ist es 
jedoch möglich, den Spätholzanteil objektiv zu bestimmen, da hierbei 
die Schwierigkeiten einer visuellen Abgrenzung umgangen werden. 

2. Durch photometrische Ausmessung des Mikroprojektionsbildes von 
Holzdünnschnitten (Querschnitten) kann man die einzelnen Jahrringe 
so ausmessen, daß man Diagramme für den Lichtdurchtritt erhält, 
diealle Feinheiten des Gefüge-Aufbaues im Kurvenverlauf wiedergeben. 
Die Lichtdurchlässigkeit hängt von der Größe der Strahlenabsorption 
in der Holzsubstanz ab und ist daher eine Funktion der Rohwichte. 
Das Ausphotometrieren von Holzschnitten erlaubt eine zahlenmäßige 
Erfassung vieler Struktureigenschaften, so daß sich daraus für eine Ana- 
lyse der Holzstruktur weitere aussichtsreiche Möglichkeiten ergeben. 
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3. Durch Anwendung eines vereinfachten Bauschverfahrens gelingt 
es, für jeden Jahrring drei Werte für die Lichtdurchlässigkeit (gemessen 
in relativen Zahlen als Galvanometerskalenteile) zu ermitteln, nämlich 
für das typische Früh-, das typische Spät-Holz und den gesamten Jahr- 
ring, aus denen nach der Mischungsregel der Spätholzanteil rechnerisch 
gefunden wird. Es wird gezeigt, daß die photometrisch ermittelte 
Spätholzgrenze als Schwerpunkt der Wichteverteilung im Jahrring 
aufzufassen ist. Dadurch erfährt der Begriff Spätholzanteil eine exakte 
Dafinition. Auch für sehr unregelmäßig gebaute Jahrringe, deren Spät- 
holz visuell nur mit Schwierigkeit oder überhaupt nicht abgegrenzt 
werden kann, werden eindeutige Werte gefunden. 

4. Es wird ein Verfahren zur Ermittlung des durchschnittlichen 
Spätholzanteils für eine Holzprobe beschrieben. Die rechnerische Aus- 
wertung der photometrisch gefundenen Werte für die mittlere Hellig- 
keit erfolgt unter Zugrundelegung des Verhältnisses der Unterschiede 
in der Lichtdurchlässigkeit von Früh-, Spät- und Gesamt-Holz. Das 
Verfahren ist für Nadel- und Laub-Hölzer anwendbar, sofern sie einen 
meßbaren Helligkeitskontrast im Jahrring aufweisen. Die Meßgenauig- 
keit ist bedeutend größer als bei direkter Messung. 

5. Die Unterschiede im radialen Schwindmaß von Früh- und Spät- 
Holz bewirken Veränderungen in der Größe des Spätholzanteils bei 
wechselndem Feuchtigkeitszustand des Holzes; es werden für einige 
Hölzer Korrekturwerte angegeben, da es in Anbetracht der größeren 
Meßgenauigkeit bei der photometrischen Spätholzbestimmung an- 
gebracht erscheint, den Feuchtigkeitszustand des Holzes zu beachten. 
Bai der Einbettung in konz. Glyzerin entspricht der Quellungszustand 
der Holzschnitte etwa dem Fasersättigungszustand. 
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ÜBER DIE ELEKTROOSMOTISCHE KOMPONENTE 
DES TURGORS UND ÜBER CHEMISCHE UND 
KONZENTRATIONSPOTENTIALE PFLANZLICHER ZELLEN. 
Von 
OLGA STUDENER. 

Mit 1 Textabbildung. 

(Eingegangen am 20. Juni 1947 ) 


Einleitung. 

Schon 1854 faßte TH. GRAHAM (7) die anomale Osmose als Elektro- 
osmose auf und in neuester Zeit hat L. BRAUNER (4) die bei der anomalen 
Osmose wirksamen elektrischen Kräfte eingehend untersucht. Auf seine 
Arbeit sei auch bezüglich der Literatur über diesen Gegenstand verwiesen. 

1912 hat BERNSTEIN (2) in seiner Elektrobiologie den Wasserhaushalt 
der Zellen vom elektrischen Standpunkt aus betrachtet. Eine hier in 
Graz ausgeführte, im Druck befindliche Untersuchung von TH. DIANNE- 
Lipis an Nektarien und sonstigen pflanzlichen Drüsen und an den Blasen 
von Utricularia spricht sehr für das Bestehen eines elektrischen Faktors 
bei der Wasserausscheidung und der Wasseraufnahme der Pflanzen. 

Die vorliegende Arbeit wurde begonnen, um zu entscheiden, ob wirk- 
lich elektrische Kräfte für den Turgor pflanzlicher Zellen von Bedeutung 
sind. Die Frage scheint durch die inzwischen erschienenen Arbeiten von 
BRAUNER und HASMAN (5, 6) im positiven Sinne entschieden. Meine Unter- 
suchung, die im allgemeinen zu einem ähnlichen Ergebnis führte, bezieht 
sich auf andere Objekte, verwendet andere Osmotika und bezieht sich 
auch auf das elektrische Potential zwischen Protoplasma und Außen- 
medium. Es ist zu hoffen, daß sie dadurch einen weiteren, brauchbaren 
Beitrag zu der genannten Frage bildet. 

Da der elektrische Einfluß auf den Turgor nacn allen bisherigen Er- 
fahrungen am deutlichsten bei niedrigen Salzkonzentrationen in Erschei- 
nung tritt, habe ich die grenzplasmolytische Konzentration von reinen 
Glukoselösungen und von Glukose mit 0,01 bis 0,05 Mol Salzzusatz be- 
stimmt und nebenbei die der reinen Salzlösungen. Die Wirkung von Ka- 
lium-, Natrium- und Kalziumnitrat wurde an verschiedenen Objekten 
‘untersucht und an Allium wurden noch einige andere Kaliumsalze 
geprüft. 

Von allen Salzen wurden die in den plasmolytischen Versuchen an- 
gewandten Konzentrationen auch in ihrem Einfluß auf die elektrische 
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Spannung zwischen Protoplasma und AuBenmedium von Nitella-Inter- 
nodialzellen untersucht. Für Kalium- und Natriumnitrat wurden die 
Konzentrationspotentiale über einen größeren Bereich bestimmt. 


Methodik. 

Alle Lösungen wurden volumnormal hergestellt. Das destillierte Was- 
ser war nach der ersten Destillation nochmals über Glas destilliert worden. 

Der osmotische Druck der Salzlösungen und der Salzzusätze wurde 
aus den Angaben für die molare Gefrierpunktserniedrigung im Taschen- 
buch für Chemiker und Physiker von p’ANs und Lax (1), umgerechnet 
auf volumnormale Lösungen, entnommen. 

Für alle Plasmolyseversuche wurden aus den Stammlösungen Ver- 
dünnungen hergestellt zunächst in größeren Abstufungen und schließlich 
in Abstufungen meistens von 0,01 mitunter von 0,02 Mol. Von jeder 
Lösung wurden etwa 5 cem in ein 20 ccm fassendes, weithalsiges Glas- 
fläschehen mit eingeschliffenem Glasstopfen eingefüllt, in die einige 
Schnitte eingebracht wurden. Nur die Plasmolyseversuche an Nitella 
wurden in kleinen PETRI-Schalen mit 10 cem Flüssigkeit ausgeführt. Um 
für die Beurteilung der Grenzplasmolyse sicher einen Gleichgewichts- 
zustand vor sich zu haben, wurde der Versuch bei Salzen durch zwei 
Stunden, bei Glukose und Glukose + Salzzusatz durch drei Stunden 
ausgedehnt und dabei 15, 30, 60, 90, 120, 180 Min. nach Versuchsbeginn 
beobachtet. Zu jeder dieser Zeiten wurde einer der Schnitte mikro- 
skopisch kontrolliert und wieder in die Lösung zurückgebracht. Der 
Endzustand war bei Salzen nach etwa einer Stunde, bei Glukose nach 
zwei Stunden in der Regel erreicht. Es wurden dann alle Schnitte auf 
ihren Plasmolysegrad untersucht, so daß in jedem Versuch die Wirksam- 
keit jeder Konzentration an drei bis fünf Schnitten festgestellt wurde. 
Die ganzen Versuche wurden an jedem Objekt mehrfach wiederholt und 
die Bestimmungen mit reiner Glukose wurden vor und nach den Be- 
stimmungen mit Salzen und Salzzusätzen ausgeführt, so daß alle für 
eine Pflanze angeführten Ergebnisse ohne weiteres untereinander ver- 
gleichbar sind. 

Bei allen Versuchen wurde darauf gesehen, gleichartiges Material 
zu verwenden, von einander entsprechenden Stellen gleichartiger Blätter 
oder von benachbarten Stellen eines Blattes. 

Zur Beobachtung des Plasmolysegrades diente ein REICHERT-Mikro- 
skop mit 170facher Vergrößeıung. Objektiv 34fach, Okular 5fach. 

Die elektrischen Messungen wurden an Nitella ausgeführt. Es wurde 
dabei nach der von UMRATH (12, 13) angegebenen Methodik in eine 
Internodialzelle eines Sprosses, die sich auf einer kleinen Glasunterlage 
in einer PETRI-Schale befand, eine mit 0,1 Mol Kaliumchloridlösung 
gefüllte Mikroelektrode mit etwa 12 äußerem Spitzendurchmesser 
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eingestochen und eine zweite, grébere Elektrode in die Umgebungsfliissig- 
keit getaucht. Nach 10 Min. bis einer Stunde hatte sich durch Abdich- 
tung der Einstichstelle usw. die Zelle erholt, so daB die negative Span- 
nung des Protoplasmas einen konstanten Wert erreichte, der bei destil- 
liertem Wasser als Außenlösung bei 160 mV lag. 


Für die Versuche wurde das Wasser in der PETRI-Schale mit einer 
Pipette mit Gummikappe abgesaugt und die betreffende Lösung vor- 
sichtig in die PETRI-Schale gegossen, so daß der Sproß vollkommen von 
der Lösung bedeckt war und beim Einfüllen kein starker Zug der Zelle 
an der Elektrode eintrat. 


Die sich nun zwischen Außenlösung und Protoplasma einstellende 
Spannung wurde durch 5 Min. beobachtet und zuerst nach einer !/, Min. 
und darnach nach ganzen Minuten notiert. Meist hatte sich nach 3 bis 
4 Min. schon ein stationärer Zustand eingestellt. In einzelnen Versuchen, 
wo das nicht so rasch eintrat, wurde die Beobachtung noch einigeMinuten 
ausgedehnt, bis sich die Spannung auf einen konstanten Wert einstellte. 


Plasmolytische Versuche. 


Helodea canadensis. 

Von knospentragenden Sprossen von Helodea canadensis wurde das 
Endstück mit zwei entwickelten Blattquirlen abgetrocknet und in die 
Versuchslösung eingelegt. Für jede Beobachtung wurde ein Blatt des 
Wirtels abgeschnitten und die Oberseite mikroskopisch untersucht. Die 
Versuche wurden im November und Anfang Dezember 1946 ausgeführt. 


Je 3—7 Versuchsreihen ergaben folgende Werte: 

















Grenzplasmo- 
. | Osmotischer 
Iytieche Kon- | Wert in Mol 
Glukose 
Moi 
nn du à où Se do 0,44 0,44 
KNO, 0,05 Mol + Glukose . . .. . . . . . . 0,32 0,41 
sn ES uni DO) su ot 0,29 0,48 
NaNo, 0,05 Mol + Glukose . . . . . . . . . . 0,33 0,42 
N Es date Jane Cog soe Didier 0,28 0,49 
A ees ite et, 0,42 0,42 
KNO, 0,05 Mol + Rohrzucker . . . . . 2... 0,32 0,41 
NaNO, 0,05 Mol + Rohrzucker . . . . . . . . 0,315 0,405 


Bei Zusatz von 0,05 Mol Kaliumnitrat zu Glukose führt schon eine 
Gesamtkonzentration zur Plasmolyse, deren osmotischer Wert um 
0,03 Mol geringer ist als der der grenzplasmolytischen Konzentration 
von Glukose. Bei einem ebensolchen Zusatz von Natriumnitrat ist der 
osmotische Wert der Außenlösung für die Grenzplasmolyse um 0,02 Mol 
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herabgesetzt. Bei Rohrzucker ist beim Zusatz beider Salze der osmo- 
tische Wert der Außenlösung für Grenzplasmolyse der Mischungen um 
0,01 Mol kleiner als ohne Salzzusatz. Die Lösungen der reinen Salze 
führen erst zur Grenzplasmolyse, wenn ihr osmotischer Wert um 0,04 bis 
0,05 höher als der der zur Grenzplasmolyse führende Glukoselösung ist. 
Da nach diesem Ergebnis zu erwarten war, daß kleine Salzzusätze 
die deutlichsten Effekte geben, wurden in den Versuchen an anderen 
Pflanzen vor allem noch geringere Salzkonzentrationen angewendet. 


Rhoeo discolor. 

Von Rhoeo discolor wurden mit dem Rasiermesser von der Blattunter- 
seite Flachschnitte hergestellt, die wenigstens zwei unverletzte Zell- 
schichten enthielten. Die Pflanzen hat der botanische Garten in dankens- 
werter Weise zur Verfiigung gestellt. Da die Versuche im Januar aus- 
geführt wurden, zu einer Zeit schlechter Heizung der Arbeitsräume, 
mußte die Versuchspflanze über Nacht, in der sich das Zimmer stark 
abkühlte, in den Thermostaten mit etwa 16° C gestellt werden. 

Jeder Einzelwert der folgenden Zusammenstellung beruht auf 
3—8 Versuchsreihen. 














Grenzplasmo- 
Iytische Kon- | Wore in Mol 
Glukose 
Mol 
ER à ou 0,32 0,32 
KNO, 0,01 Mol + Glukoe . ......... 0,27 0,29 
KNO, 0,05 Mol +Glukose . . . . . . . . . .. 0,21 0,30 
N 0, SUD 4 à ee PET US en PTS TU TS 0,17 0,30 
NaNO, 0,01 Mol +,Glukose .......... 0,27 0,29 
NaNO, 0,05 Mol + Glukose . . . . . . . . . . 0,215 0,305 
aN O; i PORE ee les à à de, ne » 0,16 0,29 
Ca(NO,), 0, 01 Mol + Glukose > + « @ « Ta Va 0,26 0,29 
Ca(NO,), 0,03 Mol + Glukose . . . . . . . . . 0,215 0,295 
CatNO,), 0,05 Mol + Glukose ......... 0,145 0,275 
Ca(NO nak 6 se a a ale «oe a ek © à à à 0,13 0,336 





0,01 Mol Salzzusatz zu Glukose fiihrt in allen Fallen schon bei einem 
osmotischen Wert der Mischungen zur Grenzplasmolyse, der um 0,03 Mol 
niedriger ist als bei reiner Glukoselésung. Bei Kaliumnitrat und Natrium- 
nitrat nimmt der Effekt bei héherer Konzentration etwas ab, bei Kal- 
ziumnitrat bleibt er bis 0,05 Mol etwa in gleicher Art bestehen, doch ist 
bei reinem Kalziumnitrat der osmotische Wert der Außenlösung der 
Grenzplasmolyse höher als bei Glukoselösung. 


Allium Cepa. 
An Allium Cepa wurden orientierende Versuche schon im Dezember 
1946 ausgeführt, die wesentlichen Versuche aber im Februar bis März1947. 
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Von Zwiebeln mit rotem Zellsaft in der äuBeren Epidermis wurde 
für die Versuche die zweite, fleischige Schuppe von auBen verwendet. 
Von dieser Epidermis wurden dünne Flachschnitte aus dem mittleren 
Teil der Schuppe von etwa 2—3 Zellschichten angefertigt. Wie auch 
sonst wurde die Plasmolyse in der Mitte der Schnitte beobachtet. 

Jeder im Folgenden angeführte Einzelwert beruht auf 4—11 Ver- 
suchsreihen. 














Grenzplasmo- 
nstlon? | Wert in Mol 
Mol Glukose 
ME; > PR heat en eee 0,54 0,54 
KNO, 0,01 Mol + Glukose . . . . . . . . . . 0,485 0,505 
KNO, 0,05 Mol + Glukose . . . . . . . . . . 0,44 0,53 
lens aa hi Ken et 0,315 0,513 
NaNO, 0,01 Mol + Glukose . . . . . . . . . . 0,485 0,505 
NaNO, 0,05 Mol + Glukose . . . . . . . . . . 0,44 0,53 
PRM Lidil MOEA is. dos CN nil, Lt 0,305 0,534 
Ca(NQ,), 0,01 Mol + Glukose . . . . . . . . . 0,45 0,48 
Ca(NO,), 0,03 Mol + Glukose . . . . . . . . . 0,41 0,49 
Ca(NO,), 0,05 Mol + Glukose . . . . . . gar? 0,305 0,515 
Ca(NO,), 0,10 Mol + Glukose . . . . . . . . . 0,385 0,565 
Ca(NO,), 0,15 Mol + Glukose . . . . . . . . . 0,20 0,59 
CL DC NT AT CD STE 0,25 0,646 


Bei Zusatz von 0,01 Mol Kalium- und Natriumnitrat zu Glukose ist 
der osmotische Wert der Außenlösung für Grenzplasmolyse in der kom- 
binierten Lösung um 0,035 Mol niedriger als in reiner Glukose. Bei 
größerem Zusatz und in reinen Salzlösungen wird der Effekt geringer. 
Bei Kalziumnitrat ist bei geringem Zusatz von 0,01 und 0,03 Mol die 
Herabsetzung des osmotischen Wertes der zur Grenzplasmolyse führen- 
den Lösungen besonders groß, 0,06, 0,05 Mol. Der Effekt nimmt bei 
größerem Kalziumzusatz zunächst ab und kehrt sich dann um, so daß 
der osmotische Wert der zur Grenzplasmolyse führenden Lösung schon 
bei 0,1 Mol Kalziumzusatz größer ist als bei Glukose und bei reinem 
Kalziumnitrat am größten ist. 

Bei 0,1 Mol Kalziumnitratzusatz habe ich mich davon überzeugt, daß 
der höhere osmotische Wert nicht etwa durch ein erschwertes Ablösen 
des Protoplasmas von der Zellulosemembran vorgetäuscht ist. Ein in 
höherer Konzentration erzeugter höherer Plasmolysegrad geht in der für 
Grenzplasmolyse gefundenen Außenlösung auf den elben Plasmolysegrad 
zurück, der sonst in dieser grenzplasmolytischen Außenlösung entsteht. 

An Allium Cepa wurde noch eine Reihe von Kaliumsalzen untersucht. 
Die Ergebnisse sind im Folgenden übersichtlich zusammengestellt, 
jeder Einzelwert beruht auf 3—11 Versuchsreihen. 
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Grenzplasmo- 
. | Osmotischer 
D ae Wert in Mol 
Glukose 
Mol 
RARER. at PE 0,54 0,54 
KNO, 0,01 Mol + Glukose . . . . ...... 0,49 0,51 
KNO, 0,05 Mol + Glukoe . . . . . . . . . . 0,45 0,54 
NO, EEE ul sata ermoelia eité. # 0,32 0,52 
KCl 6, kn ak + «= 0,51 0,53 
KCl 0,05 Mol + Glukose . . . . . . . . . . . 0,45 0,54 
Sn ae a at a a ee a ee 0,37 0,66 
KCIO, 0,01 Mol + Glukose . . . . . . . . . . 0,515 0,535 
KCIO, 0,05 Mol + Glukose . . . . . . . . . . 0,485 0,575 
lanta is oise ee 0,375 0,665 
KCN $ 0,01 Mol + Glukose . . . . . . . . . . 0,565 0,59 
KCNS 0,05 Mol + Glukose . . . . . à > OS a 0,53 0,62 
K-azetat 0,01 Mol + Glukose . . . . . . . . . 0,595 0,625 
K-azetat 0,05 Mol + Glukose . . . . . . . . . 0,555 0,655 
K-azetat 0,10 Mol + Glukose . . . . . . . . . 0,525 0,715 


Der Effekt ist, wie man sieht, bei Kaliumnitrat am größten. Bei 
Kaliumchlorid gibt ein Zusatz von 0,01 Mol Salz noch einen osmotischen 
Wert der Außenlösung bei Grenzplasmolyse, der um 0,01 Mol niedriger 
als bei reiner Glukoselösung ist. Bei 0,05 Mol Kaliumchloridzusatz wird 
der osmotische Wert gegenüber Glukose nicht verändert. Bei reinem 
Kaliumchlorid ist zur Grenzplasmolyse ein wesentlich höherer osmoti- 
scher Wert notwendig. 

Bei Kaliumchlorat ist schon bei 0,05 Mol Zusatz eine deutliche Er- 
höhung des osmotischen Wertes vorhanden, die bei reinem Kaliumchlorat 
noch wesentlich größer ist. 

Bei Zusatz von Kaliumrhodanid und erst recht von Kaliumazetat 
sind die osmotischen Werte der Außenlösung bei Grenzplasmolyse 
wesentlich höher als bei reiner Glukoselösung. Der Effekt ist schon bei 
0,01 molarer Lösung deutlich und nimmt mit zunehmendem Salzzusatz 
stark zu. Bei einem Versuch, die für die Grenzplasmolyse notwendige 
Konzentration der reinen Salze zu bestimmen, zeigte sich, daß von einer 
wohldefinierten Konzentration an eine Verkleinerung der Vakuole zu 
beobachten war, die aber nicht auf Plasmolyse, sondern auf Verquellung 
des Protoplasten beruhte. Die Konzentrationen, bei denen diese Er- 
scheinung eintritt, sind bei Kaliumrhodanid 0,21 und bei Kaliumazetat 
0,14; sie sind nach einem Vergleich mit anderen Salzen und mit Glukose 
sicher hypotonisch. Durch diesen Umstand wurde eine Bestimmung der 
Grenzplasmolyse unmöglich. 

Bei Kaliumrhodanid war das Plasma gleichmäßig verquollen und 
hatte ein körnigesAussehen. Bei Kaliumazetat, von 0,14 molarer Lösung 
an, war das Protoplasma verquollen und der verkleinerte Tonoplast hatte 
ein zerklüftetes Aussehen. Mitunter war er in zwei Teile geteilt oder es 
befanden sich im Protoplasten mehrere kleine, an ihrer roten Farbe leicht 
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erkenntliche Vakuolen. STRUGGER (11) war zur Ansicht gekommen, daB 
das Plasma erst nach eingetretener Plasmolyse verquillt, weil durch die 
Plasmolyse das Eindringen des Plasmolytikums in das Protoplasma er- 
leichtert wird. Er hat in 0,2 molarer Lösung keine Verquellung des 
Protoplasmas und keine wesentlichen Veränderungen der Zellen beob- 
achtet. Wie meine Befunde zeigen, tritt eine Verquellung des Proto- 
plasten bei etwas höherer Konzentration aber auch ohne Plasmolyse ein. 
Zur Verquellung des Protoplasmas durch Kaliumrhodanid ist also kein 
Zerreißen der Protoplasmagrenzschicht bei der Plasmolyse notwendig. 
Andererseits erfolgt aber bei der Plasmolyse in Glukose mit Zusatz von 
Kaliumrhodanid oder auch von Kaliumazetat Plasmolyse ohne irgendwie 
erkennbare Quellung. Man kann also dafür, daß für diese Plasmolyse 
höhere osmotische Werte der Außenlösung notwendig sind als bei Glu- 
kose allein, nicht etwa den Quellungsdruck des Protoplasmas verant- 
wortlich machen, denn von der Quellung des Protoplasmas ist, wie gesagt, 
nichts zu sehen. 

Die Plasmolyse im Kaliumrhodanid bietet zunächst das Bild einer 
leichten Krampfplasmolyse. Es war daran zu denken, daß ein stärkeres 
Haften des Protoplasten an der Membran den Eintritt der Grenzplasmo- 
lyse erschwert. Um diese Verhältnisse zu untersuchen, wurden Schnitte 
zunächst in einer stärker hypertonischen Lösung, 0,05 Mol Kaliumrhod- 
anid und 0,56 Mol Glukose plasmolysiert und dann in eine Lösung von 
0,05 Mol Kaliumrhodanid und 0,52 Mol Glukose übertragen. In dieser 
Lösung ging die Plasmolyse vollständig zurück. Die Konzentration liegt 
nur um 0,01 Mol Glukose unter derjenigen, die bei dieser Kombination 
mit Kaliumrhodanid Grenzplasmolyse erzeugt; ihr osmotischer Wert ist 
aber um 0,07 Mol höher als der, welcher in der reinen Glukoselösung 
Grenzplasmolyse hervorruft. 

Nach all dem bleibt für die Erklärung des höheren osmotischen 
Druckes der zur Grenzplasmolysenotwendigen Lösungen mit Kaliumrhod- 
anid- und Kaliumazetatzusatz nur die Annahme einer Neubildung von os- 
motisch wirksamen Substanzenin der Zelle, d.h. von Anatonose. Vielleicht 
besteht ein innerer Zusammenhang zwischen der quellungsfördernden 
Wirkung, die erst bei höheren Konzentrationen deutlich wird, und einer 
die Anatonose bedingenden Wirkung auf das Protoplasma. 


Nitella mucronata. 

Von Nitella wurden für die Plasmolyseversuche Sprosse mit wenig- 
stens zwei größeren Internodialzellen verwendet. Die sog. Blattzellen 
und die Internodialzellen zeigten ein ganz ähnliches Verhalten. In beiden 
Fällen trat die Plasmolyse schon nach 5—10 Min. ein. Es handelte sich 
um eine typische Krampfplasmolyse, bei der sich das Plasma zunächst 
an nur eng begrenzten Stellen von der Membran ablöste 


Planta Bd. 35. 28 
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In Kaliumnitrat war nach 10 Min. eine Zellschädigung zu beobachten, 
was auch daraus hervorging, daß eine Deplasmolyse in Wasser nicht 
mehr möglich war. 

Vielleicht liegt es an dem raschen Eindringen der Salze, daß bei den 
Salzen und Salzzusätzen in diesen Versuchen keine anomale Osmose in 
Erscheinung trat. 

Die im Folgenden mitgeteilten Zahlen beziehen sich auf die Inter- 
nodialzellen. 














or von gp smotischer 
mE en Wert in Mol 
Mol Glukose 
Le a tee ee 1 0,345 0,35 
KNO, 0,01 Mol + Glukose . . . . . ee NV 0,335 0,355 
KNO, 0,05 Mol + Glukose . . . . . . . . . . 0,275 0,365 
ee a de CNT meth) as 0,215 0,365 
NaNO, 0,01 Mol + Glukoe . . . . . . . . . . 0,325 0,345 
NaNO, 0,05 Mol + Glukose . . . . . . . . . - 0,27 0,36 
onto NN ABER) 0,205 0,365 
Ca(NO,), 0,01 Mol + Glukose . . . . . . . . . 0,315 0,345 
Ca(NO,), 0,03 Mol + Glukose . . . . . . . . . 0,26 0,34 
Ca(NO,), 0,05 Mol + Glukose . . . . . . . . . 0,21 0,34 
Ca(NO,), 0,10 Mol — Glukose . . . . . . . . . 0,08 0,34 
A ic. LS). Soi dr 0,145 0,37 


Elektrische Messungen. 

Wie schon erwähnt, wurden die Versuche an Internodialzellen von 
Nitella ausgeführt. Für Natrium- und Kaliumnitrat wurden Konzentra- 
tionspotentiale über einen größeren Bereich gemessen. 

Wenn man in der physikalischen Chemie Konzentrationspotentiale 
untersucht, so wendet man verschieden konzentrierte Lösungen eines 
Salzes auf den beiden Seiten einer Membran an. Bei der pflanzlichen 
Zelle ist dies nicht möglich. In unseren Versuchen war die Nitella- 
Internodialzelle bis auf den geringfügigen Einstich der Elektrode unver- 
letzt. An der Innenseite der Zellgrenzschichte befand. sich immer das 
Protoplasma, und die verschiedenen Salzkonzentrationen wurden als 
Außenlösung angewandt. Aus der Differenz zweier solcher Lösungen 
mit verschiedenen Konzentrationen desselben Salzes ergab sich dann das 
Konzentrationspotential dieses Salzes. 

In Tabelle 1 sind für Natriumnitrat alle Werte zusammengestellt. 
Für jede Konzentration ist ein Mittelwert der gemessenen Spannungen 
mit seinem mittleren Fehler angegeben. 

Bei 0,0004 Mol Natriumnitrat liegt der Mittelwert nur etwa 18 mV 
unter demjenigen, der gemessen wurde, wenn destilliertes Wasser in der 
Außenlösung zwei- bis dreimal gewechselt wurde, so daß die Salze aus 
dem Aquariumwasser oder aus der vorher angewandten Lösung voll- 
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T'abelle 1. 
Zahl Gemessene Spannung x teats 

NaNO, der | gréBter|kleinster| Mittelwert und | oc — 

ee Ban se Wert mittlerer Fehler yor a “ 
in mV in mV 

0,0004 6 | 157 | 135 | 142,0 + 3,6 

0,002 oT el = 120,0 + 4,5 oe - = 

0,01 11 114 72 | 97,5 + 3,3 | 99 3 2 59 

0,05 7 92 53 | 75,2+4+4,8 ' 177250 

0,15 5 60 | 53 | 57,5+ 1,1 363 = 53 

0,25 5 wi 21,2 + 5,2 rd, 


ständig entfernt waren. Von dieser Konzentration bis herab zu 0,05 Mol 
ergaben sich einheitliche Konzentrationspotentiale im Mittel von 22,3 mV 
für eine Verdünnung 1:5, für die eine vollkommen anionenundurchlässige 
Membran ein Konzentrationspotential von 40,3 mV ergeben würde. Der 
gefundene Wert ist 55% des theoretischen. OSTERHOUT (10) hat bei 
einer Verdünnung von 1:10 (0,01 und 0,001 Mol Natriumchlorid) den 
Wert von 20,9 mV gefunden; d.i. wegen des größeren Konzentrations- 
unterschiedes nur 36% des theoretischen Wertes an der vollkommen 
anionenimpermeablen Membran. Der Unterschied kommt jedenfalls da- 
her, daß OSTERHOUT von zwei Stellen der Außenseite der Zelle abgeleitet 
hat, wobei es nie möglich ist, die Zwischenstrecke elektrisch genügend 
zu isolieren, und einen Einfluß der beiden mit den Lösungen in Kontakt 
stehenden Stellen aufeinander zu vermeiden. 

Zwischen 0,05 und 0,15 Mol Natriumnitrat bei einer weiteren Ver- 
dünnung1:3 war das Konzentrationspotential héchstens etwas gesteigert ; 
es hatte jetzt 64% des unter den obengenannten Bedingungen zu er- 
wartenden theoretischen Wertes. 

Bei einer weiteren Steigerung der Außenkonzentration auf 0,25 Mol 
Natriumnitrat, einer Konzentration, die knapp über der grenzplasmo- 
lytischen liegt, trat eine starke Verringerung der gemessenen Spannung 
ein. Es ist wohl sicher anzunehmen, daß es sich hier um tiefgreifende 
Veränderungen der protoplasmatischen Grenzschichte handelt, denn be- 
rechnet man das Konzentrationspotential zwischen 0,15 und 0,25 Mol, 
so erhält man einen Wert, der 288% des theoretisch an einer vollkommen 
anionenpermeablen Membran zu erwartenden ausmacht. Wenn eben 
hieraus auch mit Sicherheit zu schließen ist, daß es sich nicht um ein 
Konzentrationspotential an einer gleichbleibenden Membran handelt, 
sondern um tiefgreifende Veränderungen in der Membran, so wird man 
sich fragen, ob diese Veränderungen etwa durch eine beginnende Plas- 
molyse oder auf andere Weise durch die hohe Salzkonzentration bedingt 
sind. Für die letztere Auffassung spricht, daß — wie wir gleich sehen 
werden — Kaliumsalze in viel geringeren Konzentrationen, die weit 
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unter der grenzplasmolytischen liegen, ähnliche Membranveränderungen 
bedingen. Weiter spricht dafür, daB Plasmolyse mit Rohrzucker die 
elektrische Spannung auch durch mehrere Minuten nicht wesentlich ver- 
ringert (12). Immerhin erscheint es nicht unwahrscheinlich, daB die plas- 
molytische Ablösung der Plasmagrenzschicht von der Zellulosemembran 
die Empfindlichkeit für die hohe Natriumnitratkonzentration wesentlich 
steigert. 

Die Versuche mit Kaliumnitrat sind in Tabelle 2 zusammengestellt. 
Während sich die Zellen in 0,0004 molarer Lösung ganz ähnlich verhalten 
wie in derselben Lösung von Natriumnitrat, so kann man schon in 
0,002 Mol Kaliumnitrat ein bemerkenswertes Verhalten feststellen. Von 
den 11 Versuchen haben nur 3 über die ganze Beobachtungszeit von 5Min. 
ähnliche Werte ergeben wie die Versuche bei derselben Konzentration 
von Natriumnitrat. In 4 Versuchen war zunächst durch !/,—2 Min., 
in einem Fall sogar bis zu 5 Min. eine ähnliche Spannung zu verzeichnen, 
die aber dann meist im Anschluß an einige Aktionsströme, einigermaßen 
unvermittelt, auf einen deutlich niedrigeren Wert absank; in den rest- 
lichen 4 Versuchen stellte sich die Spannung von Anfang an auf ein 
deutlich niedrigeres Niveau ein. 




















Tabelle 2. 
Zahl Gemessene Spannung 
KNO,- der größter |«leinster| Mittelwert und ee 
Konzentration hen a gemessener Wert | mittlerer Fehler in mV 
in mV in mV 

0,0004 9 | 150 | 120 138,0 + 2,9 Bug 
ren 7 | 141! 98 113.0 + 5,6 | 25,0 46,3 

’ 8 2, 7 83,0 + 2,5 
0.01 | 1 107 30,4 + 3,2 

’ I 16 60 35 52,6 + 1,9 35.6 +. 2.0 
0,05 6 19 14 17,0 + 0,7 vn 





Eine derartige stärkere Wirkung von Kaliumsalzen auf die elektrische 
Spannungals von den entsprechenden Natriumsalzen ist als Kaliumeffekt 
schon mehrfach beschrieben worden. HırL und OsrerHouT haben bei ver- 
schiedener Konzentration von Kaliumchlorid nach dem Auftreten eines 
Aktionsstromes eine sehr starke Abnahme der elektrischen Spannung 
zwischen innen und außen beobachtet (8). Später haben dieselben (9) 
an einem Material von Nitella, das einen Kaliumeffekt nur an manchen 
Zellen zeigte, beobachtet, daß der Kaliumeffekt mitunter nicht sofort, 
sondern nach einer gewissen Einwirkungszeit der kaliumhaltigen Lö urg 
erfolgt. 

BLinxs (3) hat an Chara coronata gefunden, daß 0,01 molare 
Lösungen von Natriumchlorid und von Kaliumchlorid zunächst den- 
selben Effekt ergeben, daß aber bei Kaliumchlorid nach dem Auftreten 
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eines Aktionsstromes die elektrische Spannung an der Zellgrenzschichte 
wesentlich stärker herabgesetzt wird als bei Natriumchlorid, womit 
auch eine wesentliche Abnahme des Widerstandes der Zellgrenzschichte 
verbunden ist. 

Aus allen diesen Befunden geht hervor, daB die Kaliumsalze in den 
Fällen, in denen sie die elektrische Spannung wesentlich stärker beein- 
flussen als die Natriumsalze, die Zellgrenzschichte tiefgehend verändern. 
Hiermit stimmt auch überein, daß in diesen Fällen auch die Wieder- 
herstellung des ursprünglichen elektrischen Zustandes in destilliertem 
Wasser nur sehr langsam und oft unvollkommen erfolgt. 

In 0,01 Mol Kaliumnitrat hat von 17 Versuchen nur mehr einer 
einen Spannungswert ergeben, der in dem Bereich liegt, wie er dem 
Natriumnitrat derselben Konzentration zukommt. Die übrigen 16 Ver- 
suche zeigten demgegenüber eine wesentlich verringerte Spannung 
zwischen Protoplasma und Außenmedium, wie sie für den Kaliumeffekt 
charakteristisch ist. In 0,05 Mol Kaliumnitrat haben schließlich alle 
6 Versuche so niedrige Spannungswerte ergeben, daß sie dem Kalium- 
effekt entsprechen. 

Wenn man für Kaliumnitrat Konzentrationspotentiale ableiten will, 
so muß man das jedenfalls für die beiden besprochenen Bereiche ge- 
trennt tun. Zieht man in den Bereich geringer Konzentration nur die 
Versuche in Betracht, bei denen noch kein Kaliumeffekt auftritt, bei 
denen sich also Kaliumnitrat ähnlich wie Natriumnitrat verhält, so ist 
auch das Konzentrationspotential nur ganz unwesentlich größer als bei 
Natriumnitrat. Ein gewisser Unterschied in diesem Sinne ist jedenfalls 
zu erwarten, da schon in Wasser die Beweglichkeit des Kaliumions 
größer ist als die des Natriumions. Im Gebiete der höheren Kalium- 
nitratkonzentrationen, in dem der Kaliumeffekt in Erscheinung tritt, 
äußert sich die Veränderung der Plasmagrenzschichte auch darin, daß 
die Konzentrationspotentiale größer sind. Bezogen auf die an einer 
anionenundurchlässigen Membran theoretisch zu erwartenden Werte, ist 
das Konzentrationspotential zwischen 0,05 und 0,01 Mol 88 % , zwischen 
0,01 und 0,002 Mol 75 %, während es in dem Bereich, in dem der Kalium- 
effekt noch nicht auftritt, zwischen 0,002 und 0,0004 Moi, nur 62% ist. 


OSTERHOUT hat für Kaliumchlorid zwischen 0,001 und 0,01 Mol das 
Konzentrationspotential zu 72% dieses theoretischen Wertes gefunden. 
Einerseits ist sein Wert aus den oben beim Natrium besprochenen meB- 
technischen Gründen verringert, anderseits wohl dadurch erhöht, daß 
wahrscheinlich vielfach zwischen den beiden angewandten Konzentra- 
tionen der Übergang von den hohen Verdünnungen, bei denen Natrium 
und Kalium noch fast gleich wirken, zu den höheren Konzentrationen 
mit ausgesprochenem Kaliumeffekt liegt. 











OLGA STUDENER: 





























Tabelle 3. 
Kon- _— — Konzentrations- 
zentra-| Jr |größter| kleinster | Mittelwert und Potentiale 
tion | suche |gemessener Wert | mittlerer Fehler in mV 
in mV in mV 
loalıls| 55 52,4 + 1,7 | - 
Ka loslılw|» 143+19 38,1 + 2,6 
001} 4 | 59 | 48 51,2 + 2,8 
KCI0, 10% 4 | 24 | u 172 +23 | 34,0 + 3,6 
001} 4 | 62 | 48 56,0 + 3,0 
KSCN (| 60 a | 19 | 12 15,5 + 1,5 | 40,5 + 3,4 
001} 4 | 64 352 57,1 + 2,6 A 
Kaztat {1 905] 4 | 26 : 19 239 + 1'5 | 33,9 + 3,0 





In Tabelle 3 sind die entsprechenden Versuchsergebnisse von Kalium- 
chlorid, Kaliumchlorat, Kaliumrhodanid und Kaliumazetat zusammen- 
gestellt. Die Werte sind alle sehr ahnlich wie die von Kaliumnitrat bei 
denselben Konzentrationen. Aus den mittleren Fehlern sieht man, daB 
die Abweichungen nicht gréBer sind als sie durch die zufällige Streuung 
der Versuche zu erwarten sind. Die vorhandenen kleinen Unterschiede 
zeigen auch keine Beziehungen zur Beweglichkeit der Anionen in Wasser, 
zur Anordnung der Anionen in den HOFMEISTERschen Reihen und schlieB- 
lich keine deutliche Beziehung zu der quellenden Wirkung von Kalium- 
rhodanid und Kaliumazetat auf das Protoplasma. 

Tabelle 4 enthält die Angaben über Kalziumnitrat. Es ist das einzige 
untersuchte Salz mit zweiwertigem Kation; wegen dieser Zweiwertigkeit 














Tabelle 4. 
Zahl Gemessene Spannung = FR 
Ca(NO;)s- der |größter| kleinster Miktelsert ama u - er zes 
ee A. À ne Wert mittlerer Fehler "amv 
in mV in mV 
0,01 s lus! ® 88,0 + 5,6 | 18,0 + 6,0 
0,05 5 76 | 64 70,0 + 2,2 











ist an einer vollkommen anionenundurchlässigen Membran das theore- 
tisch zu erwartende elektrische Potential nur halb so groß wie bei den 
bisherigen Salzen mit einwertigem Kation. Der experimentell gefundene 
Wert ist 84% des theoretischen. Es kann sein, daß das Kalzium, das 
wegen seiner Zweiwertigkeit stark adsorbierbar ist, die Protoplasmagrenz- 
schichte durch seine Adsorption in ihrer Ladung verändert, so daß es 
sich nicht um ein einfaches Konzentrationspotential handeln würde. In 
diesem Zusammenhang ist es erwähnenswert, daß beim Ersatz der Lö- 
sung durch destilliertes Wasser, trotz nochmaligem Wasserwechsel, die 
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Spannung an der Zellgrenzfläche nach den Versuchen mit Kalziumnitrat 
lange Zeit deutlich hinter der zurückblieb, die nach den Versuchen mit 
Natriumnitrat erreicht wurde. 


Besprechung der Ergebnisse. 

Der elektroosmotische Wassertransport durch eine Membran und 
ähnlich die elektroosmotische Komponente des Turgordruckes pflanz- 
licher Zellen hängen ab von der elektrischen Ladung der durch die 
Membran führenden Wasserfäden gegen die Membran und von der elek- 
trischen Spannung zwischen beiden Seiten der Membran. Die Ladung 
der Wasserfäden gegen die Membran ist das umgekehrte der Ladung, 
die die Membransubstanz gegenüber der Flüssigkeit annimmt, dadurch 
daß sie die eine Ionenart, im Falle der Plasmamembran die negativen 
Anionen stärker adsorbiert oder die andere, b i der Plasmamembran 
die positiven Kationen, stärker abdissoziiert. Die durch diese Ionenad- 
sorption entstehende Spannung wird als ¢-Potential der Membransub- 
stanz bezeichnet. Trennt eine Membran zwei Phasen, etwa zwei wäß- 
rige Lösungen wie die Plasmagrenzschichte das Protoplasma von der 
Außenlösung, so stellt sich zwischen den Lösungen eine elektrische 
Spannung ein, die sich bei Kenntnis der Membraneigenschaften und der 
Zusammensetzung der Lösungen prinzipiell nach thermodynamischen 
Gesetzen berechnen läßt und deshalb thermodynamisches oder e-Poten- 
tial genannt wird. Zwischen der Membran und den Lösungen bestehen 
auch ¢-Potentiale, und die für die Elektroosmose wirksame Spannung 
quer durch die Membran ist die Differenz des zwischen den Lösungen 
meßbaren e-Potentials und der £-Potentiale zu beiden Seiten der Mem- 
bran. Abb. 1 veranschaulicht diese Verhältnisse, wie man sie sich etwa 
an der Plasmagrenzschichte vorstellen kann. Der Spannungsabfall in 
der Plasmagrenzschichte übt auf die positiven Wasserfäden in der Grenz- 
schichte einen Zug vom Außenmedium in das Zellinnere aus. Ersetzt 
man außen das Wasser durch eine Salzlösung, etwa Kaliumnitrat, so 
reduziert man das ¢-Potential und, wenn die £-Potentiale nicht wesent- 
lich geändert werden, damit auch den Spannungsabfall in der Membran. 
Der geringeren Spannung an der Membran entspricht ein geringerer Zug 
an den Wasserfäden in das Zellinnere. 

Ein solches Salz hat also außer seiner osmotischen Wirkung ent- 
sprechend der Anzahl der in der Lösung befindlichen Teilchen auch eine 
elektroosmotische Wirkung durch Reduktion des Spannungsabfalles an 
der Membran. 

Das Kalziumnitrat hat eine besonders starke elektroosmotische Wir- 
kung, indem es bei geringen Zusätzen zu Glukose wesentlich stärker 
wirkt, als es seinem osmotischen Druck entspricht. Seine Wirkung auf 
das e-Potential kommt der an einer nur für Kationen permeablen 
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Membran theoretisch môglichen sehr nahe, doch ist dieses theoretisch 
môgliche Konzentrationspotential, wegen der Zweiwertigkeit des Kal- 
ziums, nur halbso groB wie dasfür Salze einwertiger Ionen. Das Verhältnis 
der Beweglichkeiten des Kalziumions zum Nitration ergibt sich für die 
Protoplasmagrenzschichte zu 17,4:1 gegenüber 1,64:1 in Wasser. Es ist 
anzunehmen, daß dasstark adsorbierbare Kalziumion durch Adsorption in 
der Protoplasmagrenzschichte 
deren Ladung gegenüber den 
sie durchsetzenden Wasserfä- 
den herabsetzt, und auch so 
den Zug auf die Wasserfäden 
in das Zellinnere verringert. 
Es würden also das e-und das 
£-Potential verringert. Die 
durch die Absorption von Kal- 
ziumionen verringerte Ladung 
der Zellgrenzschichte gegen- 
über den sie durchsetzenden 
Wasserfäden dürfte auch das 
e-Potential verringern unddie- 
ser Effekt dürfte sich dem 
eigentlichen Konzentrations- 
effekt von Kalziumnitrat su- 
perponieren. Das oben aus den 
experimentellen Daten ermit- 
telte Beweglichkeitsverhältnis 
der beiderlei Ionen in der 
Abb. 1. Grenzfläche wäre dann zu groß 
angegeben. In hohen Konzen- 
trationen wirkt Kalziumnitrat auf den Turgor der Zellen weniger stark 
als nach seinem osmotischen Druck zu erwarten wäre. Man wird dabei 
an Anatonose denken, wie sie auch für einige gleich zu besprechende 
Kaliumsalze wahrscheinlich erscheint. 

Die untersuchten Kaliumsalze verschiedener Säuren zeigen keine 
deutlichen Unterschiede in der Wirkung auf das e-Potential, wohl aber 
haben das Rhodanid und besonders das Azetat einen sehr auffallenden 
Einfluß auf den Turgor, den sie, abgesehen von ihrer rein osmotischen 
Wirkung, erhöhen. In höheren Konzentrationen führen sie zu sog. Tono- 
plastenkontraktion durch Verquellung des Protoplasmas. Wenn die 
Quellung auf starker Adsorbierbarkeit der Anionen beruht, so kann diese 
auch elektroosmotisch den Turgor erhöhen. Eine starke Adsorption von 
Anionen an der Plasmagrenzschichte muß deren Ladungsunterschied 
gegen die sie durchsetzenden Wasserfäden erhöhen und damit den Zug 


Grenz- 
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auf die Wasserfäden in das Zellinnere. Es erscheint allerdings fraglich, 
ob bei höheren Konzentrationen, bei denen das e-Potential schon stark 
reduziert sein muß, noch ein genügendes Spannungsgefälle in der Plas- 
magrenzschichte für eine wirksame Elektroosmose besteht. Es wäre das 
höchstens möglich, wenn das ¢-Potential an der Innenseite viel größer 
wäre als an der Außenseite, wofür keine Anhaltspunkte bestehen. Man 
wird daher in Betracht ziehen müssen, ob die Turgorerhöhung durch 
diese Salze nicht auf einer Zunahme des osmotischen Wertes durch Neu- 
bildung osmotisch wirksamer Moleküle, d.h. auf Anatonose, beruht. 
Diese Annahme hat um so mehr Wahrscheinlichkeit für sich, als sich die 
Turgorzunahme durch diese Salze gleichmäßig auf niedere und höhere 
Salzkonzentrationen bezieht. Die Turgorsenkung durch die anderen 
Salze ist ja vor allem deswegen wahrscheinlich nicht als Katatonose auf- 
zufassen, weil sie sich vor allem auf diesehr niedrigen Salzkonzentrationen 
bezieht und vielleicht auch weil sie bei den verschiedenen Salzen in so 
ähnlicher Art auftritt. 

Kaliumnitrat und Natriumnitrat bedingen in starker Verdünnung, 
in 0,0004 molaren Lösungen, nahezu dieselbe elektrische Spannung an 
der Protoplasmagrenzschichte, aber schon in 0,002 molarer Lösung re- 
duziert das Kaliumnitrat diese elektrische Spannung stärker und die 
in den einzelnen Versuchen erhaltenen Werte lassen sich in zwei Gruppen 
teilen, eine die den mit Natriumnitrat erhaltenen Werten sehr ähnlich 
ist und eine, in der die Spannung wesentlich stärker herabgesetzt ist. 
In den höheren Konzentrationen, 0,01 und 0,05 Mol, treten beim Kalium- 
nitrat fast nur mehr diese stark reduzierten Spannungswerte auf, während 
beim Natriumnitrat die starke Herabsetzung des e-Potentials erst in 
0,25 molaren Lösungen erfolgt. BLINKS (3) hat bei Chara coronata ge- 
funden, daß sich Natrium- und Kaliumchlorid in 0,01 molaren Lösungen 
zunächst gleich verhalten, und daß Kaliumchlorid erst nach einiger Zeit, 
im Anschluß an das Auftreten von Aktionsströmen, die elektrische 
Spannung und den elektrischen Widerstand der Protoplasmagrenz- 
schichte stark reduziert. Es handelt sich also um tiefgehende Verände- 
rungen der Protoplasmagrenzschichte. Über die mögliche Art dieser 
Veränderungen kann man durch eine theoretische Betrachtung über die 
Konzentrationspotentiale einen Anhalt gewinnen. Legt man der Proto- 
plasmagrenzschichte die Vorstellung einer negativ geladenen Membran 
mit sie durchsetzenden, positiv geladenen Wasserfäden zugrunde, so 
muß man annehmen, daß die positiv geladenen Kationen durch die 
Grenzschichte leichter hindurchtreten können als die negativ geladenen 
Anionen. Von zwei durch eine solche Grenzschichte getrennten Lösungen 
wird die mit dem höheren Salzgehalt elektrisch negativ und der Span- 
nungsunterschied wird um so größer, je größer der Beweglichkeitsunter- 
schied der beiden Ionen ist. Für den Fall, daß die Anionen durch die 
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Grenzschichte gar nicht hindurchtreten können, wird das Konzentra- 
tionspotential eines Salzes mit einwertigen Ionen 57,76 mV mal dem 
Logarithmus des Konzentrationsverhältnisses des Salzes, für Verdün- 
nungen 1:5 also 40,3 mV. Aus den für Natriumnitrat im Konzentrations- 
bereich von 0,0004 bis 0,05 Mol gemessenen Spannungen ergibt sich ein 
Verhältnis der Beweglichkeit des Natriumions zu der des Nitrations wie 
3,50:1. Auch das Intervall 0,05 bis 0,15 Mol gibt noch ein Verhältnis 
4,58:1. In Wasser ist dieses Verhältnis der Beweglichkeiten 0,705:1. 
Ähnlich verhält sich Kaliumnitrat bei starker Verdünnung vor Eintreten 
des von BLINES als sekundär bezeichneten Effektes der stärkeren Span- 
nungsreduktion; das Verhältnis der Beweglichkeiten ist 4,26:1 gegen 
1,05:1 in Wasser. Tritt dieser sekundäre Kaliumeffekt ein, so ist das 
Konzentrationspotential für Kaliumnitrat vergrößert ; zwischen 0,01 und 
0,05 Mol ergibt sich das Verhältnis der Beweglichkeiten von Kalium- 
und von Nitration zu 16,3:1. Verglichen mit dem ursprünglichen Zu- 
stand mögen beide Beweglichkeiten, entsprechend dem herabgesetzten 
Widerstand, erhöht sein. Daraus wäre zu schließen, daß die Weite der 
wasserführenden Poren in der Grenzschichte nicht abgenommen, sondern 
eher zugenommen hat. Die größere Beweglichkeit des Kations im Ver- 
hältnis zum Anion muß dann äuf einer stärkeren Ladung der Membran 
gegenüber den Wasserfäden beruhen. Diese stärkere Ladung der Wasser- 
fäden gegen die Membransubstanz bedingt einen stärkeren elektrischen 
Zug auf die Wasserfäden, welcher den stärkeren Einfluß der Kalium- 
salze auf das e-Potential an der Membran kompensiert. So ist es erklär- 
lich, daß der Einfluß des Kaliumnitrats auf den Turgor nicht größer, 
sondern manchmal sogar kleiner als der des Natriumnitrats ist, trotz 
des größeren Einflus es des Kaliumsalzes auf die elektrische Spannung 
an der Plasmagrenzschichte. 

Vergleichen wir nun die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchungen 
mit denen von BRAUNER und HASMAN (5), so zeigen beide, daß der 
Effekt kleiner Salzzusätze zu Zuckerlösungen auf die Saugkraft von 
Pflanzenzellen meist wesentlich größer ist, als dem osmotischen Druck 
des Salzgehaltes entspricht. BRAUNER und HASMAN haben das für Kal- 
ziumchloridzusatz zu Rohrzuckerlösungen am Kartoffelgewebe beobach- 
tet. In der vorliegenden Arbeit wurde derselbe Effekt für Zusatz von 
Kalzium-, Natrium- und Kaliumnitrat zu Glukoselösungen für Zellen 
von Helodea, Rhoeo und Allium festgestellt und für Alliumzellen auch bei 
Zusatz vonKaliumchlorid und Kaliumchlorat, für letzteres allerdingsnur 
in den geringsten Konzentrationen 0,01 Mol. 

Bei Vergleich von reinen Salzlösungen mit Zuckerlösungen haben 
BRAUNER und Hasman den Effekt bei Kalziumchlorid am stärksten ge- 
funden, schwächer bei Kaliumsulfat und Kaliumchlorid. In der vor- 
liegenden Untersuchung wurden allerdings andere Salze und größtenteils 
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auch andere Pflanzen verwendet. Zwischen den verschiedenen Pflanzen 
haben sich gewisse Unterschiede ergeben. Im allgemeinen war der ge- 
nannte Effekt bei Kalium- und Natriumnitrat in zur Grenzplasmolyse 
führenden Konzentrationen noch vorhanden, wenn auch geringer als bei 
Zusätzen dieser Salze zu Glukoselösungen, während Kalziumnitrat in 
höheren Konzentrationen einen umgekehrten Effekt ergab. Kalium- 
chlorid und Kaliumchlorat zeigten schon von 0,05 Mol Zusatz zur Glu- 
kose an einen umgekehrten Effekt, indem sie weniger wirksam waren 
als es dem osmotischen Druck entsprochen hätte. Kaliumrhodanid und 
Kaliumazetat ergaben den letzteren Effekt schon von den geringsten 
Konzentrationen an. 


Zusammenfassung. 

Die Saugkraft von Pflanzenzellen hat neben ihrer rein osmotischen 
Hauptkomponente noch eine elektrische Komponente. Dieses läßt sich 
an verschiedenen Pflanzenzellen, vor allem durch einen Vergleich zwi- 
schen Glukoselösungen und Glukoselösungen mit einem geringen Zusatz 
von verschiedenen Salzen zeigen. Es werden hiermit die Ergebnisse von 
BRAUNER und HASMAN bestätigt. In manchen Fällen sind auch reine 
Salzlösungen wirksamer als es ihrem osmotischen Druck entspricht, in 
anderen Fällen, so bei Kalziumnitrat, Kaliumchlorat, -rhodanid und -aze- 
tat ist das umgekehrte der Fall. Wenn auch mitunter die Möglichkeit be- 
steht, diesen Effekt zum Teil elektroosmotisch zu deuten, wird man dabei 
doch vor allem auch an eine Neubildung osmotisch wirksamer Substanzen 
in der Zelle denken. 

In Übereinstimmung mit der Auffassung der Zellgrenzschichte als 
einer vorwiegend kationenpe:meablen Membran sind für die elektrischen 
Spannungen vor allem die Kationen maßgebend, was Versuche mit ver- 
schiedenen Kaliumsalzen gezeigt haben. Natriumnitrat gibt an Nitella 
in einem sehr weitem Bereich konstante Konzentrationspotentiale; Ka- 
liumnitrat gibt in hohen Verdünnungen nahezu dieselben Potentiale wie 
die entsprechenden Natriumkonzentrationen und dementsprechend auch 
nur unbedeutend höhere Konzentrationspotentiale. In höherer Konzen- 
tration verändern die Kaliumsalze offenbar die Eigenschaften der Proto- 
plasmagrenzschichte tiefgehend. In diesem Bereich bestehen erhebliche 
chemische Potentiale zwischen Natrium- und Kaliumnitrat, indem das 
Kaliumnitrat die Spannung an der Zellgrenzfläche viel stärker reduziert. 
In diesem Gebietist das Konzentrationspotential von Kaliumnitrat höher. 

Die Ergebnisse der elektrischen Messungen lassen in manchen Be- 
ziehungen eine Deutung des elektroosmotischen Einflusses der Salze zu. 

Herrn Prof. K. v. Frisch danke ich für den mir zur Verfügung ge- 
stellten Arbeitsplatz, Herrn Prof. K. UMRATH für viele wertvolle An- 


regungen. 
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BEITRÄGE ZU EINER THEORIE DER DÜRRERESISTENZ. 
Von 
OTTO STOCKER. 
Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. April 1946.) 


Aus den Ergebnissen unserer Untersuchungen über die physiologi- 
schen Grundlagen der Dürreresistenz, auf die wir im einzelnen nur in- 
soweit eingehen, als sie in noch nicht im Druck erschienenen Disser- 
tationen enthalten sind!, soll im folgenden eine umfassende Theorie 
der Dürreresistenz entwickelt werden. 

Wir unterscheiden eine phänotypische und eine genotypische Dürre- 
resistenz. Die erstere bezieht sich auf die Vorgänge, die bei Dürre- 
einwirkung allgemein in jeder Pflanze ablaufen?, die letztere auf das 
spezifische Verhalten dürreresistenter Arten und Sorten. 

Den phänotypischen Dürreeffekt, von dem wir zunächst handeln, fassen 
wir als einen Reizvorgang mit Reaktions- und Restitutionsphase auf, der 
von der Zerreißung zwischenmolekulurer Bindungen im protoplasmutischen 
Eiweißgerüst ausgeht. 

Diese Vorstellung gründet sich auf unsere Beobachtung, daß die- 
selben Reaktionen wie bei Dürre auch als Schütteleffekt hervorgerufen 
werden können. H. KAHL findet nämlich bei genügend langem und 
starkem Schütteln von Pflanzenteilen, z. B. 10 Min. auf einem Schüttel- 
apparat mit 16 Hertz Frequenz und 0,8cm Amplitude, die folgenden 
reversiblen Erscheinungen: Erniedrigung der Viskosität, Erhöhung der 
Permeabilität für Wasser, Traubenzucker, Harnstoff und Glycerin, Er- 
höhung der Quellungsfähigkeit, Erhöhung der Transpiration, Erhöhung 
der Atmung, Erniedrigung der Assimilation, Erniedrigung des p,,. 

Die von uns entwickelte Theorie des Schiitteleffektes geht von den als 
Thixotropie bezeichneten kolloidehemischen Erscheinungen aus: be- 
stimmte Gelzustände, die sich aus vielen Solen, z. B. von Eisenhydr- 
oxyd, Aluminiumhydroxyd, Kieselsäure, Ton, Gelatine usw. durch 
Elektrolytzusätze gewinnen lassen, können durch Schütteln reversibel 
verflüssigt werden. Dementsprechend nehmen wir auch für das Plasma 
als ersten Schütteleffekt eine Auflockerung seiner kolloidalen Struktur an. 
Diese wird, wenn wir von einem mizellar-fibrillären Aufbau im Sinn von 


1 1.—5. Mitteilung vgl. STOCKER, REHM und ScHMipT. 6.—8. Mitteilung Disser- 
tationen EISELE, KLEIN und Krart, vgl. Literaturverzeichnis. 

2 Der Begriff Resistenz wird also hier in einem erweiterten Sinn gebraucht. Hat 
man dagegen Bedenken, so kann man einfach von ,,Diirreeffekt‘‘ sprechen. 
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Frey-W YsSLING ausgehen!, zunächst in einer Zerreißung von zwischen- 
molekularen Bindungen des Eiweißgerüstes bestehen. Es ist dabei zu 
bedenken, daß die Festigkeit dieser Bindungen entsprechend ihrer sehr 
verschiedenen Natur von chemischer Hauptvalenz bis zu adsorptiver 
Anlagerung eine sehr verschiedene und teilweise so lockere ist, daß schon 
die Brownsche Molekularbewegung zu einem dauernden Wechsel 
zwischen Lösung und Bindung führen muß. Die weitergehenden Zer- 
reißungen durch Schüttelstöße, vielleicht noch verstärkt durch Reso- 
nanz, bedeuteten also nur die Verschiebung eines schon im Ruhe- 
zustand bestehenden Gleichgewichtes, das sich nach Aufhören des 
Schüttelreizes allmählich wiederherstellt. Auf derselben Grundlage 
werden auch die in der Zwischenflüssigkeit vorhandenen vernetzten 
hochmolekularen Kohlehydrate, z. B. Pektine, eine stärkere Zerteilung 
erfahren. 

Die Verschiebung des Strukturgleichgewichtes löst nach unseren 
bisherigen Beobachtungen mindestens 4 Reaktionskomplexe aus: 

1. Die Erweiterung der durchschnittlichen Maschenweite des Ei- 
weißgerüstes durch Zerreißen von Verknüpfungen und wahrscheinlich 
auch Ablösung kleiner Teile bedeutet eine Erhöhung der durchschnitt- 
lichen Wegsamkeit, daher eine Erniedrigung der Strukturviskosität, 
eine Erhöhung der Porenpermeabilität und, als Folge der letzteren, 
eine Steigerung der Transpiration. 

2. Die Lösung von Bindungen und die Freilegung bisher mitein- 
ander ,,verklebter“ Fibrillenstrecken vergrößert die innere Oberfläche 
und Beweglichkeit des Plasmanetzwerkes und macht ionisierte und 
polare Gruppen frei oder erhöht ihren Wirkungsbereich, was eine Er- 
höhung der Quellungsfähigkeit des Protoplasmas und eine Erhöhung 
seiner negativen Überschußladung zur Folge hat. 

3. Die Freilegung oder Abspaltung adsorptiv gebundener hydroly- 
sierender, dehydrierender und oxydierender Fermente steigert den ab- 
bauenden Stoffwechsel. Der Gehalt an reduzierenden Zuckern nimmt 
durch Hydrolyse von Disacchariden und Stärke zu, die Atmung ist 
durch dieses erhöhte Angebot und die Aktivierung ihres Ferment- 
systems stark gefördert. Die Annahme einer adsorptiven Bindung von 
Fermenten an plasmatische Komplexe entspricht gebräuchlichen An- 
schauungen der Fermentchemie. Die Erhöhung ihrer Wirksamkeit 
beim Schütteln hat man sich dann entweder so vorzustellen, daß durch 
die Auflockerung des mizellaren Gefüges bisher blockierte Wirkungs- 
gruppen freies Wirkungsfeld erhalten, oder, im Anschluß an OPARIN 
und BÜNNING, daß das freie Ferment in abbauender, das gebundene 
in aufbauender Richtung wirkt. 

1 Die Annahme gerade dieser Vorstellung ist aber keine notwendige Voraus- 
setzung für unsere Theorie. J 
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4. Den Grund für die starke Herabsetzung der Photosynthese kann 
man, insofern man sich nicht mit der eben geäußerten Hypothese be- 
gnügen will, in einer durch das Schütteln verursachten Strukturstörung 
der Chloroplasten vermuten. 

Das Überwiegen oxydativer Vorgänge hat eine Erhöhung der CO,- 
Konzentration in der Gerüst-Zwischenflüssigkeit zur Folge, die als 
Herabsetzung des p,-Wertes zur Messung kommt. Damit geht die 
Reaktionsphase in die Restitutionsphase über. Denn die p,-Erniedrigung 
bewirkt einen Rückgang der negativen Überschußladung des Eiweiß- 
gerüstes; seine Fibrillen nähern sich mit der Verminderung der elektro- 
statischen Spannung einander und die zerrissenen Bindungen können 
wieder geknüpft werden, womit der ursprüngliche Zustand des Plasmas 
allmählich wiederhergestellt wird. 

Aus den gleichen Reaktionsfolgen besteht nun auch der phäno- 
typische Dürreeffekt. Wir wollen das zunächst am Beispiel der Atmung | 
zeigen, bei der Reaktions- und Restitutionsphase in den Untersuchungen 
von M. Krart besonders deutlich in Erscheinung treten. 

Hauptversuchspflanzen waren die beiden Hafersorten ,,v. Kalbens Vienauer‘‘ 
und ,,Beseler II‘, die nach unseren früheren Erfahrungen zueinander im Verhältnis 
dürreempfindlich und dürreresistent stehen. Die Atmung wurde als CO,-Aus- 
scheidung von jeweils 6—8 eben ausgewachsenen und gleich alten abgeschnittenen 
Blättern im 3-Stunden-Dunkelversuch bei Gewächshaustemperatur bestimmt. 

In Abb. 1 sind ,,Schlechtwettertyp“ und ‚‚Schönwettertyp‘ optimal 
bewässerter Pflanzen einander gegenübergestellt. Bei Schlechtwetter 
liegt die Atmungskurve während des ganzen Tages niedrig und verläuft 
fast horizontal, bei Schönwetter steigt sie bis Mittag stark an und sinkt 
dann wieder ab, wobei der Spiegel durchschnittlich erheblich höher liegt. 
Das unterschiedliche Verhalten ist nicht oder wenigstens nicht ent- 
scheidend durch Temperatureinflüsse bedingt; wenn nämlich alle 
Werte auf die gleiche Temperatur von 23° (Qj. = 2,09) reduziert 
werden, beträgt der Atmungsdurchschnitt des Schönwettertages mit 
4,91 mg CO,/mg Trockengew. - Std. immer noch beinahe doppelt soviel 
wie derjenige des Schlechtwettertages mit nur 2,73 mg/mg : Std. Viel- 
mehr muß der mit dem gleichzeitigen Anstieg der Lufttrockenheit zusammen- 
fallende Schönwetteranstieg der Atmung als Dürrereaktion aufgefaßt 
werden. Daraus, daß er schon gegen Mittag seinen Gipfel erreicht, 
können wir weiter schließen, daß die Austrocknung nur als fortschreiten- 
der Vorgang, aber nicht mehr im stationären Zustand als Dürrereiz wirkt; 
die Dürrereaktion beginnt abzuklingen, sobald ein neues Gleichgewicht 
der Wasserbilanz, wenn auch auf niedrigerem Spiegel als vorher, er- 
reicht ist. 

Ein Beispiel für die Dürrereaktion beim Austrocknen des Bodens 
gibt Abb.2. Wir gehen von 13 Tage alten Haferkulturen aus, die 
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bisher bei einem konstanten Bodenwassergehalt von 70% der Kapazität 
gehalten wurden. Der erste Versuchstag des 21. 7. ist ein Schlechtwetter- 
tag. Die Bodenaustrocknung ist unbedeutend und beeinfluBt den 
Wassergehalt der Blätter erst am Nachmittag. Die Atmungssteigerung 
geht nicht über die normale Schlechtwetterkurve hinaus; ob der An- 
stieg von Beseler um 17 Uhr als Zeichen einer höheren Empfindlichkeit 
der resistenten Sorte gedeutet werden werden darf, ist nicht zu ent- 
scheiden, weil es sich nur um einen einzigen Wert handelt. Es folgt anı 
22.7. ein Schönwettertag mit ge- 
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Abb. 1. Schlecht- (21. 7. 43) und Schén- findlichkeit und schnellere Reak- 


DS + ES od Le tion der resistenten Sorte (Beseler) 
Vienauer. hin. Der Tag endet für beide Sor- 

ten mit einer starken Überhöhung 

der Atmung, die, wie die Morgenwerte am 24.7. zeigen, auch während 
der Nacht anhält. Bis zum 24.7. ist der Boden auf 39% seiner Kapa- 
zität ausgetrocknet. Der Wassergehalt der Blätter ist nur noch wenig 
mehr als halb so groß wie zu Beginn und fällt während des ganzen 
Tages weiter ab. Infolge des damit gegebenen dauernden starken 
Dürrereizes ist die Atmung mit 5—6 mg CO,/mg Trockengew. - Std. 
stark erhöht und dauernd in weiterem Steigen begriffen. Am 26.7. 
ist der beabsichtigte Austrocknungsgrad des Bodens mit 30% seiner 
Wasserkapazität erreicht und wird nun konstant gehalten. Der Wasser- 
gehalt der Blätter ist auf etwa ein Viertel des ursprünglichen zurück- 
gegangen, auf diesem Spiegel aber stabilisiert, wie der trotz extremer 
Luftdürre nur noch geringfügige Tagesabfall zeigt. Infolgedessen ist 
der Dürrereiz im Abklingen, und die Reaktionsphase ist im Übergang zur 
Restitutionsphase: Der Atmungsspiegel beginnt zu fallen und der 
Atmungsrhythmus zu dem normalen Schönwettertyp zurückzukehren ; 
der Tagesdurchschnitt ist allerdings noch erhöht und das Tagesmaxi- 
mum verspätet. Im Vergleich der beiden Sorten ist die Restitution bei 
dem resistenten Beseler weiter fortgeschritten. 
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Das Endergebnis der Restitutionsvorgänge zeigen Kulturen mit kon- 
stant gehaltenem Bodenwassergehalt. In Abb. 3 sind bei gleichen oder 
ähnlichen Außenbedingungen aufgenommene Tageskurven von Kulturen 
mit konstant 90, 70, 50, 30 und 20% Wassergehalt der Bodenkapazität 
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Abb. 2. Blattwassergehalt und Atmung beim Austrocknen des Bodens (21.—26. 7. 43). 
13 Tage alte Haferpflanzen der Sorten Vienauer (empfindlich) und Beseler (resistent). 


zusammengestellt; die auf 23° reduzierten Tagesmittel sind in Abb. 4 
verglichen. Die Wuchshöhe nimmt mit abnehmender Bodenfeuchtig- 
keit ab, so daß die Trockenpflanzen bei 20% weniger als halb so groß 
wie die Feuchtpflanzen bei 90% sind (Abb. 4); im Vergleich der beiden 
Sorten ist die empfindliche bei hohen, die resistente bei niederen Boden- 
wassergehalten überlegen. Der durchschnittliche Wassergehalt der 
Blätter ändert sich innerhalb hoher Bodenfeuchtigkeiten wenig, fällt 
aber in den Trockenkulturen steil ab (Abb. 4). Bei der Atmung 
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betrachten wir zuerst die T'ageskurven (Abb. 3). Sie zeigen den Schön- 
wettertyp, besonders bei hoher Bodenfeuchtigkeit, bei der sich der 
Wasserhaushalt der Blätter über Mittag wieder stabilisieren kann; in 
den Trockenkulturen können Komplikationen auftreten. Daß die 
Kurven der Atmung nicht überall gegensinnig zu denen des Blatt- 
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Abb. 3. Tageskurven des Blattwassergehaltes und der Atmung bei verschiedener 

Bodenfeuchtigkeit. 14—18 Tage alte Haferpflanzen der Sorten Vienauer (empfindlich) 

und Beseler (resistent). Vienauer: 90, 50, 20% am 15. 7., 70, 30% am 16.7. Beseler: 
90, 50, 20% am 13.7., 70, 30% am 12. 7. 43. 


wassergehaltes verlaufen, liegt an der Unzulänglichkeit der letzteren als 
Maß für die den Dürrereiz bedingende Anspannung des Wassergehaltes. 
Die durchschnittliche Intensität der Atmung fällt schon beim Vergleich 
der Kulturen mit 90. und 70% Bodenfeuchtigkeit sehr stark ab, also 
in einem Bereich, in welchem die Blattwassergehalte noch keine merk- 
liche Verschiedenheit erkennen lassen (Abb. 4). Im weiteren Verlauf 
erreicht sie bei 30% Bodenfeuchtigkeit ein Minimum und steigt dann 
bei noch extremerer Bodentrockenheit wieder beträchtlich an. Wenn 
wir daher früher sahen, daß für den Eintritt der Restitutionsphase nur 
eine Stabilisierung des Wasserhaushaltes als solche, nicht aber die 
Höhe des dabei gegebenen Wasserdefizits von Bedeutung ist, so gilt 
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das nun nicht mehr für das Ergebnis, das am Ende der Restitution 
erreicht wird; denn im Bereich mäßiger und mittlerer Dürre senkt sich der 
restituierte Atmungsspiegel mit Zunahme der Trockenheit, bei extremer 
aber erhöht er sich wieder. Das Absinken der Dissimilation ist als 
Anpassung des Gesamtstoffwechsels an die unter Dürreverhältnissen 
eintretende Herabsetzung der Assimilation und des Wachstums zu ver- 
stehen ; die Erhöhung bei extremer y a ie Et put RP 


Dürre aber kann nur als patholo- m] ,, |, 2 
| Wuchshöhe 

gischer Vorgang aufgefaßt werden, Vv 
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gung, den durch den Produktions- 
ausfall zum Erliegen kommenden 7 
Stoffwechsel noch einmal aufzu- 3. 


putschen. > d- 
Jetzt wollen wir dazu über- S 
gehen, eine allgemeine Theorie der > 


phänotypischen Diirreresistenz zu 

entwickeln, welche die Gesamtheit - 
der bisher bekanntgewordenen Er- 
scheinungen unter einem einheit- 
lichen Gesichtspunkt zusammen- 
faBt. Da sie von denselben Grund- 
lagen wie die Theorie des Schiittel- 
effektes ausgeht, können wir be- 
züglich vieler Einzelheiten auf die 


BY 


mg C,/mg lg: À 
—? a 











& 
T 


. 1 L eS 1 1 1 L 
dort entwickelten Vorstellungen 2 0 2 30 W 5 & m & #%w0 





: he a 
verweisen. fnsserkapazitäf 
‘ P 4 Abb. 4. Tagesmittel fiir die Versuche der 
Da die mikroskopischen und Abb. 3, auf 23° reduziert. 


submikroskopischen Elemente des 

Plasmas und der Zellwände verschieden stark quellbar sind, muB ein 
rascher Wasserentzug zu mechanischen Spannungen führen, die sich 
ruckweise wieder ausgleichen. Die dabei auftretenden Zug- und StoB- 
kräfte verursachen wie Schüttelbewegungen die Lösung und Zerreißung 
von lockeren zwischenmolekularen Bindungen an Haftpunkten und 
Haftstrecken des plasmatischen Eiweißgerüstes und, indem sie sich als 
Flüssigkeitsströmungen in den intermizellaren Räumen fortsetzen, die Zer- 
teilung hochpolymerer Kohlehydrate, z. B. von Pektinen. So erklärt sich 
zunächst, daß ein Dürrereiz nur während des Wasserentzuges, aber nicht 
mehr nach Erreichung eines wenn auch erniedrigten neuen Wassergleich- 
gewichtes auftritt. Die von ihm ausgelösten Dürrereaktionen entsprechen 
den Schüttelreaktionen, soweit nicht die bei Dürre vorliegende Wasser- 
verarmung und Entquellung des Plasmas Unterschiede bedingt. Sie um- 
fassen dieselben Gruppen von Erscheinungen wie die Schüttelreaktionen. 
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Die Auflockerung der Struktur durch die Ausweitung einzelner 
Maschen des Eiweißgerüstes und Zerteilung von Molekülverkettungen 
in der Zwischenflüssigkeit muß auf eine Erniedrigung der Struktur- 
viskosität und eine Erhöhung der Porenpermeabilität hinarbeiten, die 
durch die Austrocknung bewirkte Volumverkleinerung des Plasmas 
und Konzentrationserhöhung der Zwischenflüssigkeit aber in entgegen- 
gesetzter Richtung. Der tatsächliche Effekt läßt sich nicht voraus- 
sagen und ist auch experimentell nicht untersucht ; denn unsere Befunde, 
Viskositätserhöhung, Permeabilitätserniedrigung für Wasser und Harn- 
stoff, Permeabilitätserhöhung für Glycerin (SCHMIDT; SCHMIDT, DiwALD 
und STOCKER) beziehen sich nicht auf die Reaktions-, sondern die 
Restitutionsphase. : 

Die Freilegung bisher gebundener oder blockierter polarer und ioni- 
sierbarer Gruppen wirkt auf Erhöhung der Quellfähigkeit und der 
negativen UberschuBladung der Mizellen und Kolloide. Die erste kann 
bei der Diirrereaktion infolge des gleichzeitigen Wasserentzugs nicht 
in Erscheinung treten. Als eine Folge der letzteren betrachten wir die 
gesteigerte Aufnahme der zweiwertigen Kationen des Calciums und 
Magnesiums in Trockenpflanzen, die das K/Ca- und K/Mg-Verhältnis 
erheblich herabdrückt (Tabelle 1)!. 


Tabelle 1. Vegetationsversuch mit Hafer 1941. Durchschnittswerte der 4 Sorten 
Vienauer, Beseler, Siegeshafer und Flämingold. Blätter von 4 Wochen alten Pflanzen. 




















en ne Äquivalent-Verhältnis 
Bodenart Boden. 
Kapazi- | | | 
tätsprozent K | Ca | Mg K:Ca | K:Mg | K:(Ca+Mg) 
Kompost- 70 | 1867 | 403 |. 209 | 477 | 626 | 2,68 
erde 15 1781 | 631 | 296 | 285 | 602 | 19 
Ungediingter| 70 979 | 656 | 236 | 150 | 413 | 110 
Sand 15 775 | 904 | 328 | 088 | 241 | 0,64 


Da die Ca-Salze der Eiweißkörper weniger dissoziiert sind als die 
K-Salze, bedeutet diese Verschiebung des Kationenverhältnisses 
wieder eine Verminderung der negativen ÜberschuBladung des Plasma- 
gerüstes und leitet infolgedessen zur Restitutionsphase über, bei deren 
Besprechung wir auf sie zurückkommen werden. 

Die Freilegung oder Freisetzung adsorptiv an das Plasmaeiweiß 
gebundener Fermente drängt den Stoffwechsel in die abbauende Richtung. 
Stärke und Disaccharide werden zu Monosen hydrolysiert, Eiweißkörper 
proteolytisch zerspalten (SYSSAKYAN; SYSSAKYAN und KoBYAKOWA). 





1 Nach unveröffentlichten Versuchen, bei denen die Bestimmung von K, Ca 
und Mg in der Asche der jungen voll ausgewachsenen Blätter erfolgte. 
2 Wahrscheinlich zu niederer Wert. 
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Die dabei entstehenden Spaltstücke verursachen in Verbindung mit dem 
gleichzeitigen Wasserentzug eine Erhöhung des osmotischen Wertes, 
die in den Schönwetter-Tageskurven in Erscheinung tritt (SCHMIDT, 
DrwaLp und STOCKER). Das vermehrte Angebot von Zuckern liefert 
außerdem das Material für eine erhöhte Tätigkeit der dissimilatorischen 
Fermentsysteme, die sich hier wie beim Schütteleffekt in einer starken 
Steigerung der Atmung äußert. 

Schließlich ist die photosynthetische Assimilation gehemmt (STOCKER, 
REHM und SCHMIDT) wahrscheinlich in erster Linie durch eine struk- 
turelle Störung der Chloroplasten, wozu noch die Erschwerung der CO,- 
Zufuhr durch hydroaktiven Spaltenschluß kommt. 

Es ist anzunehmen, daß auch bei der Dürrereaktion die Verschiebung 
des C-Stoffhaushaltes nach der oxydativen Seite hin eine Erniedrigung 
des p,,-Wertes veranlaßt, wie wir sie beim Schütteleffekt nachgewiesen 
haben. Damit setzt die Restitutionsphase von einem zweiten Punkt 
her ein. Wie die früher besprochene Herabsetzung des K/Ca- und 
K/Mg-Verhältnisses wirkt eine Herabsetzung des p, der Zwischen- 
flüssigkeit bei der tieferen Lage des isoelektrischen Punktes des Plasma- 
eiweißes auf eine Verminderung seiner negativen Überschußladung hin. 
Damit wird die gegenseitige elektrostatische AbstoBung der Gerüst- 
fäden verringert und das Gerüstnetz entspannt. Die durch BRownsche 
Molekularbewegung schwingenden freien Seitengruppen und Faden- 
stücke können sich einander mehr nähern, und die Wahrscheinlichkeit 
der Wiederverknüpfung von Bindungen und der Wiederverklebung von 
Fäden ist erhöht. Das Maschennetz erreicht wieder seine frühere Dichte 
oder überschreitet sie, letzteres, wenn die Aufladung des Gerüstes oder 
der Wassergehalt der Zelle gegenüber dem ursprünglichen Zustand 
herabgesetzt wird. 

Dieser Fall tritt ein, wenn sich das Kationenverhältnis infolge 
wiederholter Dürrereize nach der Seite der zweiwertigen Kationen 
verschoben oder wenn sich die Stabilisierung des Wasserhaushaltes bei 
andauernder Dürre auf einer niedrigeren Basis vollzogen hat. Das 
Plasmanetz ist dann dichter geknüpft oder auf kleinerem Volumen 
zusammengedrängt als bei normaler Feuchtigkeit; die Restitution hat 
zu einer Überkompensation der Dürrereaktion geführt, die Pflanze 
befindet sich in der Abhärtungsphase. Sie tritt in Erscheinung bei 
Trockenkulturen, die dauernd starken atmosphärischen Dürrewirkungen 
ausgesetzt sind. Wir beobachten dann gegenüber Feuchtpflanzen eine 
Erhöhung der Viskosität und eine Erniedrigung der Permeabilität für 
Wasser, Harnstoff und andere Amide (SCHMIDT, DIWALD und STOCKER). 
Diese Veränderungen ergeben sich ohne weiteres aus der größeren 
Dichte, festeren Vernetzung und kleineren Porenweite des Gerüst- 
eiweißes. Die gleichzeitige Erhöhung der Permeabilität für Glycerin, 











454 Orro STOCKER: 


Athylenglykol und Erythrit dagegen muß eine andere Ursache haben. 
Wir vermuten sie in einer Änderung der Lipoidpermeabilität, indem 
die Grenzplasmalipoide einen mehr. basischen Charakter annehmen 
und damit ihr Lösungsvermögen für Amide vermindern, für Alkohol 
erhöhen (SCHMIDT, DIWALD und STockER S. 588). Da auch in der 
Reaktionsphase des Schütteleffektes die Permeabilität für Glycerin 
viel stärker erhöht ist als für Harnstoff, liegt die Annahme nahe, daß 
die chemische Änderung mit einer Loslösung bisher plasmagebundener 
Lipoide zusammenhängt. Wir können uns z.B. vorstellen, daß die 
Bindung von Phosphatiden an das negativ aufgeladene Plasmagerüst 
vorwiegend durch ihre basischen Gruppen erfolgt, so daß in diesem Zu- 
stand besonders Säure-Gruppen für die Lösung von Amiden zur Ver- 
fügung stehen, während nach der Ablösung auch die basischen Gruppen 
frei werden und die Permeabilität von Alkoholen begünstigen. Wenn 
wir dann weiter annehmen, daß die einmal abgelösten und vermutlich 
zu Tröpfehen und Filmen zusammengelaufenen Lipoide sich nur schwer 
und langsam wieder an das Plasmagerüst anlagern lassen, wird die 


Fortdauer der erhöhten Glycerinpermeabilität in der Restitutionsphase : 


verständlich. Die Quellungsfähigkeit muß mit der Verminderung der Auf- 
ladung und der Vernetzungsdichte abnehmen; die Abnahme kommt 
aber nicht zur Beobachtung, weil infolge des Wasserdefizits sowieso 
Entquellung besteht. Die Bindung und Maskierung hydrolytischer und 
abbauender Fermente geht in dem stärker verdichteten Eiweißgerüst 
über den Normalzustand hinaus; es ist eine Verstärkung des Stoff- 
wechsels nach der synthetischen und aufbauenden Seite zu erwarten. 
In der Tat finden wir bei Trockenheitsgraden, die noch keine patho- 
logischen Vorgänge bedingen, die Atmungsintensität gegenüber Feucht- 
kulturen herabgesetzt, Chlorophyll- und Carotingehalt, sowie unter 
günstigen Bedingungen auch die Assimilationsleistung erhöht (SIMONIs, 
vgl. STOCKER, REHM und ScHMipT I. S. 28). In der Regel kann freilich 
die größere assimilatorische Potenz in den Trockenkulturen nicht aus- 
genützt werden, weil Entquellung des Plasmas und Spaltöffnungs- 
verschluß mit zunehmender Dürre immer stärker hemmen. Als Ergebnis 
der gleichzeitigen Hemmung der Photosynthese und des hydrolytischen 
Abbaues finden wir bei den Trockenpflanzen den Gesamtstickstoff und die 
reduzierenden Zucker vermehrt ; bei Zuckerrüben ist oft auch der @esamt- 
zucker erhöht, bei Hafer aber erniedrigt!. 

Die Abhärtungsphase bedeutet einen Zustand erhöhter Resistenz 
gegen Dürreeinflüsse, wobei die Einschränkung der Transpiration durch 
Herabsetzung der Wasserpermeabilität und die Verbesserung der Pro- 
duktionsbilanz durch Inaktivierung abbauender Fermente eine beson- 


1 Nach unveröffentlichten Untersuchungen. 
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dere Rolle spielen. Sie ist aber kein auf Dauer stabilisierter Zustand, 
sondern geht in den normalen zurück, sobald weitere Dürrereize aus- 
bleiben; denn die Herabsetzung der Atmung bewirkt eine Wieder- 
erhöhung des p,, und damit eine Wiederverstärkung der negativen 
Überschußladung, womit das Plasma in seinen ursprünglichen Zustand 
zurückpendelt. Verzögernd wirkt dabei die Änderung des Kationen- 
verhältnisses, die zum Ausgleich weiterer Kationenaufnahme und damit 
längerer Zeit bedarf. 

Das Gegenstück zur Abhärtungs- ist die Verweichlichungsphase, in die 
die Pflanze beim Ausbleiben von Dürrereizen und bei dauernder Wasser- 
sättigung der Gewebe eintritt. Es kommt dann durch Aufladung und 
Quellung zu einer starken Spannung und Ausweitung des Plasma- 
gerüstes. Durch Vergrößerung der Poren ist die Wasserpermeabilität 
erhöht. Die Richtung des enzymatischen Stoffwechsels bleibt jedoch, 
weil keine Zerreißungen erfolgen, aufbauend; bei hoher Transpiration 
wird eine hohe Produktion erzielt. Es ist aber die Empfindlichkeit gegen 
Dürrereize gesteigert, weil die hohe Permeabilität schnelle Wasser- 
verluste und damit starke Zerreißungen in dem schon an sich gedehnten 
Plasmagerüst begünstigt. 

Im @esamtbereich des Dürreeffektes lassen sich nach Art, Stärke und 
Dauer des Reizes zwei Bezirke unterscheiden. Ein erster umfaßt die 
gemäßigten, hauptsächlich atmosphärischen Dürrereize, die die Pflanze 
fast täglich treffen; sie führen zu rasch ablaufenden Reaktions- und 
Restitutionsphasen, die an der Entstehung des 24-Stundenrhythmus im 
Pflanzenleben wesentlich beteiligt sein dürften. Ein zweiter umfaßt die 
extremen Dürrereize, bei denen auch Bodentrockenheit stark beteiligt 
ist ; sie bewirken langdauernde Reaktions-, Restitutions- und Abhärtungs- 
phasen, die Dürreerscheinungen im engeren Sinne. 

Wir wollen nun zeigen, wie sich in unsere Theorie auch die Unter- 
suchungen von G. EISELE über die Dürrewirkung auf das Redoxsystem 
der Askorbinsäure einfügen lassen. 

Im 2% Metaphosphorsäureextrakt wurde die reduzierte (Hydro-) Askorbin- 
säure direkt, die Gesamtaskorbinsäure nach Reduktion mit Schwefelwasserstoff 
unter Zugabe von Quecksilber-, Blei- und Natriumacetat kolorimetrisch mit Phos- 
phorwolframsäure bestimmt. Die Differenz ergab die oxydierte (Dehydro-) Askor- 
binsäure. Das Redoxpotential des Systems reduzierte Askorbinsäure — oxydierte 
Askorbinsäure läßt sich nach der Formel von NERNST berechnen, wenn man px 
kennt; es wurde im wäßrigen Extrakt kolorimetrisch mit Methylrot und Brom- 
kresolpurpur gemessen. Die Carotinmenge wurde nach Adsorption der übrigen 
Chloroplastenfarbstoffe an ein Stärke-Aluminiumoxyd-Gemisch kolorimetrisch 
bestimmt und auf kristallisiertes B-Carotin bezogen. 

Den Gang des Redoxpotentials an einem Schénwettertag belegt 
Tabelle 2 für Salatblätter. Wie die Werte zeigen, ist das Zellgeschehen 
in assimilierenden Blättern nicht im Sinne der Vorstellungen von 
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Tabelle 2. Redoxpotential von Salatblättern (Aussaat 17.4.) am 19.5. 1943. 




















Askorbinsäure E 

sen PH reduz. | oxyd. | Oxyd. je 
mg/dm* | mg/dm*° reduz. mV 
700 6,01 0,428 | 0,070 . 0,166 66,3 
10% 5,83 0,475 0,125 0,264 77,6 
1390 6,00 0,658 0,152 0,231 70,9 
160% 5,80 0,668 0,055 0,082 63,4 
1900 5,95 0,570 0,062 0,108 63,0 


WURMSER durch den Potentialbereich des gelben Atmungsfermentes 
(E,= — 66 mV) bestimmt, bei dem oxydierte Askorbinsäure höchstens 
in Spuren vorhanden sein dürfte, sondern durch viel höhere Redox- 
potentiale, die durch wechselnde Geschwindigkeiten der Bildung und 
Oxydation von Askorbinsäure bedingt sind. Die Redoxpotentiale 
ändern sich, wie die Tabelle 2 zeigt, zwar nicht proportional, aber 
Oxydierte Askorbinsäure 
Reduzierte Askorbinsäure 
für eine nur vergleichende Betrachtung durch diese ersetzt werden 
können; das empfiehlt sich auch deshalb, weil die Berechnung der 
Potentiale wegen der Unsicherheit einer Erfassung der realen p,,-Werte 
ungenau bleibt. 

Das Verhalten des Askorbinsäuresystems in der Reaktionsphase des 
Dürreeffektes läßt sich aus den Tageskurven der Abb. 5 ableiten. Die 
zeitliche Reihenfolge der vier Versuchstage entspricht einer zunehmen- 
den Verschärfung der Dürrebedingungen, an den beiden letzten Tagen 
noch einmal abgestuft in den Feucht- und Trockenkulturen. Der 4. 6. 
ist ein Schlechtwettertag in einer Feuchtperiode; die Sonne kommt erst 
gegen Mittag zum Vorschein. Da Dürrereize fehlen, ist der Stoffwechsel 
aufbauend gerichtet, die Atmung gering; die oxyd./reduz.- Quotienten 
sind nieder und fallen bei einsetzender Assimilation am Mittag noch 
weiter. Die Menge der Gesamtaskorbinsäure bleibt gering, weil kein 
Angebot von Zuckern besteht. Der 18. 6. ist ein Schönwettertag ohne 
schärfere Dürrebedingungen nach einer wechselnd bewölkten, ge- 
mäßigten Witterungsperiode. Bei optimalen Licht- und Feuchtigkeits- 
bedingungen liefert eine lebhafte Assimilation reichlich Zucker, aus 
dem steigende Mengen Askorbinsäure aufgebaut werden. Der oxyd./ 
reduz.- Quotient bleibt, da stärkere Dürrereize fehlen, niedrig. Am 5.7. 
befinden wir uns in einer Dürreperiode. Der Stoffwechsel geht in hydro- 
lytisch-abbauender Richtung. Die oxyd./reduz.- Quotienten liegen hoch; 
sie steigen in den Trockenkulturen über Mittag stärker an als in den 
Feuchtkulturen und würden das noch mehr tun, wenn nicht die in den 
niedrigen Nachtwerten erkennbare Abhärtung entgegenwirken würde. 
Infolge des Angebotes von Zuckern im hydrolytischen Abbau ist die 


gleichsinnig mit dem Quotienten , so daß sie 
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Gesamtaskorbinsäure stark vermehrt. Der 28.7. steht unter noch 
härteren Dürrebedingungen in einer extremen Dürreperiode. Die oxyd./ 
reduz.-Quotienten sind auf Werte bis über 1 gesteigert, entsprechend 
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Abb. 5. Tageskurven der oxyd./reduz. Quotienten und der Gesamtmenge der Askorbin- 

säure sowie des Carotins für Salatblätter. Mittlere (und maximale) Temperaturen: 

4.6. 43: 21,0° (25,0°); 18. 6. 43: 23,7° (30,0°), 5. 7. 43: 24,4° (31,0°); 28. 7. 43: 30,5° 
(37,2°). 


den außerordentlichen Atmungserhöhungen, die unter diesen extremen 
Verhältnissen stattfinden. Da dabei viel Zucker verbraucht wird und 
gleichzeitig die Photosynthese stark gehemmt ist, fehlt es an Material 
für den Aufbau von Askorbinsäure, so daß der starke oxydative Abbau 
ihre Gesamtmenge gegenüber dem 5.7. herabsetzt. 
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Für das Carotin ergibt sich keine eindeutige Beziehung zur Askorbin- 
säure; im ganzen gesehen nimmt seine Menge mit zunehmender Dürre 


zu, namentlich in den Trockenkulturen. 


Tabelle 3. Durchschnittswerte von Salat- und Haferkulturen bei konstantem 




















lenwasse 
Wassergehalt Askorbinsäure 
Art und Sorte =... ur. | EEE Carotin 
prozent reduz. | mg/dm? mg/dm? 
| 
~ 85 0,51 - 0,74 0,068 
Salat 30 046 |. - 0,79 0,093 
75 0,13 | 0,78 0,124 
Vienauer-Hafer 50 0,11 0,88 0,131 
25 0,30 1,32 0,178 
75 0,14 | 0,82 0,136 
Beseler-Hafer 50 0,12 | 0,88 0,144 
25 0,44 | 1,58 0,152 


In der Restitutionsphase entspricht das Verhalten des oxyd./reduz.- 
Quotienten dem der Atmung: Erfolgt die Stabilisierung des Wasser- 
haushaltes auf einem erniedrigten Wassergehaltsspiegel, so sinkt er 
mit zunehmendem Wasserdefizit zunächst ab, um dann unter extremsten 
Trockenbedingungen wieder anzusteigen. Die Tabelle 3 zeigt das an 
Hand der Durchschnittswerte von Kulturen mit konstantem Wasser- 
gehalt. Die Gesamtaskorbinsäure ist in den Trockenkulturen mit 
50—30% Wassergehalt gegenüber den Feuchtkulturen nur um ein 
weniges erhöht. Bei den extremen Dürrebedingungen der 25% Hafer- 
kulturen steigt sie zu außerordentlichen Werten an, die ebenso wie die 
außergewöhnlichen Beträge der oxyd./reduz.-Quotienten nur als Folge 
eines vollständigen Zusammenbruchs des Stoffwechsels gedeutet werden 
können: ein durch den hydrolytischen Abbau entstehendes Über- 
angebot von Hexosen liefert das Material für die Bildung großer Askor- 
binsäuremengen, die dann der pathologisch gesteigerten Oxydation 
anheimfallen. Auch hier lassen sich also die Tatsachen in den Rahmen 
unserer Theorie einordnen und von ihr aus verständlich machen. 


Wir gehen nun zu den Problemen der genotypischen Dürreresistenz 
über. Ihre Analyse ist viel weniger weit vorgeschritten als die der 
phänotypischen Effekte. Das liegt vor allem darin begründet, daß, um 
eindeutige und zwingende Ergebnisse zu erhalten, Arten oder Sorten 
verglichen werden müssen, welche sich nur in dem Grad der Dürre- 
resistenz, nicht aber in irgendwelchen anderen Eigenschaften unter- 
scheiden. Diese Forderung ist jedoch nur unvollkommen zu erfüllen, 
auch dann, wenn man den Vergleich auf Sorten ein und derselben Art 
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einschränkt, wobei zumal Verschiedenheiten im Entwicklungsrhythmus 
Schwierigkeiten bereiten. 

Das Grundproblem liegt in der Frage, ob und inwieweit die geno- 
typische Resistenz in der Statik spezifischer Eigenschaften oder in der 
Dynamik spezifischer Rhythmik begründet ist. Vom Standpunkt unserer 
phänotypischen Theorie aus ist beides zu vermuten, als Folge spezifi- 
scher Unterschiede in der plasmatischen Feinstruktur. Von Tatsachen, 
die Higenschafts-Unterschiede betreffen, kann die von uns wahrschein- 
lich gemachte höhere Viskosität des Plasmas dürreresistenter Sorten 
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Abb. 6. Tageskurven der oxyd./reduz. Quotienten und der Gesamtmenge der Askorbin- 
säure beiextremer Diirre. B= Beseler (resistent) am 11.8.43, V= Vienauer(empfindlich)am 
12. 8.43. Mittlere (und maximale) Temperaturen: 11. 8. 43: 25° (30°). 12. 7. 43: 25° (30°). 


genannt werden (ScHMIDT, DiwALp und STocKEr); auf Tatsachen, 
die Unterschiede im Rhythmus nachweisen, soll hier an Hand zweier 
Beispiele etwas näher eingegangen werden. 

Aus der Abb. 6 ergibt sich bei extremen Dürrebedingungen ein ver- 
schiedener Tugesrhythmus des Askorbinsäuresystems bei empfindlichen 
(von Kalbens Vienauer) und resistenten (Beseler) Hafersorten. Die 
Phase niedriger oxyd./reduz.-Quotienten und niedriger Askorbinsäure- 
mengen, die einer synthetisch gerichteten Assimilationsperiode ent- 
spricht, liegt bei der resistenten Sorte weiter in den Vormittag hinein. 
G. EısELE vermutet, daß diese Verlängerung der synthetischen Pro- 
duktionsphase von wesentlicher Bedeutung für die Stoffproduktion 
und damit die Dürreresistenz der Sorte Beseler ist. 

Eine eingehendere Analyse von Rhythmen hat K. KLEIN in ihren 
Untersuchungen über das Spaltöffnungsverhalten dürreresistenter und 
empfindlicher Hafer-, Gerste-, Weizen- und Zuckerrübensorten durch- 
geführt. Nachdem wir schon früher bei unseren Arbeiten über den 

‘ Wasser- und Assimilationshaushalt (STOCKER, REHM und SCHMIDT) 
mit der Infiltrationsmethode Spaltöffnungsmessungen von orientieren- 
dem Charakter vorgenommen hatten, wurden jetzt mit der genaueren 
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Methode der Kollodiumhäutchen und auf Grund gehäufter Messungen 
ins einzelne gehende und fehlerstatistisch gesicherte Tagesgänge der 
Spaltöffnungsbewegungen aufgenommen. 

Man kann an einem einzelnen Versuchstag eine große Zahl von Messungen aus- 
führen, wenn man die mit ,,Kollodium Merck für photographische Zwecke 4% 
aufgepinselten Häutchen nach dem Tröcknen auf ein Deckglas abstreift und mit 
einem zweiten bedeckt. Bei diesem Vorgehen kann man die Ausmessung auf den 
folgenden Tag verschieben und gewinnt so die Zeit zur Ermittlung von Tages- 
serien aus zahlreichen Einzelpunkten. Die Einzelwerte sind genügend gesichert, 
wenn sie als Mittel von 4 Häutchen auf eben ausgewachsenen Blättern von vier 
verschiedenen Pflanzen gewonnen sind, wobei von jedem Häutchen 10 Spaltbreiten 
ausgemessen werden. Aus diesen Mittelwerten sind die Tageskurven der Abb. 7—9 
konstruiert. Hinzugefügt sind die ,,Schwankungsbander“, die durch den jeweils 
größten und kleinsten Wert eines Einzelblattes begrenzt werden. 

Aus dem sehr umfangreichen Material ergibt sich für alle untersuchten 
Arten eine grundsätzlich gleiche Verschiedenheit im Rhythmus dürre- 
empfindlicher und dürreresistenter Sorten, die sich auf die gleiche Ur- 
sache einer verschiedenen Empfindlichkeit des Spaltöffnungsapparates 
auf Licht- und Wasserentzugsreize zurückführen läßt. Stets reagiert die 
resistente Sorte photo- und hydroaktiv empfindlicher und schneller. Das 
wirkt sich so aus, daß im Bereich gemäßigter Dürre die resistente Sorte 
infolge ihrer größeren photischen Empfindlichkeit am Morgen die 
Spalten früher öffnet, sie infolge ihrer hydrischen Empfindlichkeit aber 
auch wieder eher zu verengen beginnt als die empfindliche. So wird 
einerseits die frühe Morgenzeit, in der größere Spaltweiten noch ohne 
größere Transpirationsverluste möglich sind, für die Photosynthese aus- 
genutzt und andererseits der Gefährdung der Wasserbilanz durch die 
Mittagsdürre rechtzeitig vorgebeugt. Das ist der Weg, der in Perioden 
gemäßigter Dürre die resistente Sorte in der Produktion überlegen macht. 
Bei extremer Dürre ändert sich die Lage insofern, als bei den jetzt 
dauernd hohen Wasserdefiziten die größere hydrische Empfindlichkeit 
der Resistenten oft die photische Öffnungsbewegung am Morgen ver- 
zôgert ; die Tagessumme der Spaltweiten bleibt dann kleiner als bei den 
Empfindlichen, die weniger sorgfältig regulieren, dabei aber in so hohe 
Wasserdefizite hineingeraten, daß es zu einem Zusammenbruch des 
Wasserhaushaltes kommt. Für die sowieso stark herabgesetzte Inten- 
sität der Assimilation ist dann nicht mehr die Spaltweite, sondern der 
Wasserzustand der entscheidende Faktor, so daß auch bei extremer 
Trockenheit die resistenten Sorten im Vorteil bleiben. Bei optimaler 
Feuchtigkeit dagegen wirkt sich ihre höhere Empfindlichkeit dadurch 
ungünstig aus, daß schon geringe Wasserdefizite Schließbewegungen 
auslösen, die vom Standpunkt des Wasserhaushaltes überflüssig, für 
die Photosynthese aber durch Hemmung der CO,-Zufuhr schädlich sind. 
So kann dann die ,,Nervosität‘ der resistenten Sorten ihre photosyn- 
thetische Tagesleistungen unter die der empfindlichen herabdrücken. 
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Zur näheren Erläuterung besprechen wir aus dem umfangreichen 
Untersuchungsmaterial von K. KLEIN Tagesserien der beiden Hafer- 
Sorten Vienauer (dürreempfindlich) und Beseler (dürreresistent). Sie 
beziehen sich auf Freilandkulturen, wobei die Trockenbeete (T) gegen 
Regen abgedeckt und auf einen Bodenwassergehalt von 17—20% der 
Kapazität ausgetrocknet waren, während die Feuchtbeete (B) zusätzlich 
auf 35—50% Wasserkapazität bewässert wurden. 

Wir analysieren zunächst Feuchtkulturen in einer Folge von Tagen 
mit zunehmender Lufttrockenheit. Der 11. 6. 43 (Abb. 7) ist ein wech- 
selnd bewölkter warmer Tag, dem eine niederschlagreiche Zeit voran- 
ging. Unter diesen optimalen Feuchtigkeitsbedingungen halten die 
B-Pflanzen ihre Spalten während des ganzen Tages weit geöffnet. Im 
Vergleich der beiden Rassen geht der resistente Beseler dem empfind- 
lichen Vienauer sowohl mit der Öffnungsbewegung am Morgen wie mit 
der Schließbewegung gegen Mittag etwas voraus; die letztere beginnt bei 
Beseler schon um 11 Uhr mit energischer Spaltenverengerung; während 
Vienauer über Mittag nur geringe Schwankungen und ein nur wenig 
verbreitertes Schwankungsband aufweist. Trotz eines experimentell 
nachgewiesenen höheren Wasserdefizits setzt die hydroaktive Regulation 
des letzteren erst nach 13 Uhr ein und führt nur zu Schwankungen, 
nicht zu dauernder Verengung wie bei Beseler, dessen Spaltweite damit 
am Morgen eine kleine Überlegenheit, am Mittag und Nachmittag aber 
eine stärkere Unterlegenheit aufweist. Dem 6.7. (Abb.8) ging eine 
l5tägige Trockenperiode mit nur 5 mm Niederschlag am 2.7. voraus. 
Die Temperatur steigt bis 27° an, aber die atmosphärische Dürre ist 
gemildert durch zeitweise Bewölkung. Schon die bewässerten (B) 
Pflanzen zeigen unter diesen Bedingungen Einschränkungen in den 
Öffnungsweiten, der dürreempfindliche Vienauer mehr als der resistente 
Beseler, dessen Spalten am Morgen fast doppelt so weit geöffnet sind, 
später aber ihre höhere hydroaktive Empfindlichkeit durch die Breite 
des Schwankungsbandes, um 10 Uhr von 0—6 u, dartun. Der 17.5. 
(Abb. 9) liegt in einer längeren Trockenperiode und bedeutet auch für 
die bewässerten Pflanzen (B) eine weitere Verschärfung der Dürre; ab 
10 Uhr herrscht volle Sonneneinstrahlung, aber die nicht sehr extreme 
Temperatur wirkt etwas mildernd. Scharf tritt wieder in den bewässerten 
Kulturen die Vorverlegung der Öffnungsperiode bei Beseler in Erschei- 
nung; im Tagesmittel übertrifft er Vienauer. 

Extreme Dürrewirkungen begegnen uns in den Trockenkulturen, in 
denen starke Bodendürre zur atmosphärischen hinzukommt. Am 11.4. 
(Abb. 7) öffnen die T-Pflanzen bei sehr günstigen Luftbedingungen die 
‚Spalten noch merklich, aber die größere hydroaktive Empfindlichkeit 
von Beseler schafft jetzt so starke Widerstände, daß die photoaktive 
Öffnungsbewegung am Morgen hinter der von Vienauer zurückbleibt 
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Abb. 7 Tageskurve der Spaltôffnungsweiten von Hafersorten am 11. 6.43. Optimale 
Feuchtigkeitsbedingungen in den B-, starke Diirre in den T-Kulturen. Vienauer als 
empfindliche, Beseler als resistente Sorte. 





und der Tagesrhythmus der beiden Sorten sich umkehrt. Entsprechend 
verlaufen die in Abb. 6 dargestellten Tagesgänge der Askorbinsäure. 
Die Reihe immer eatremerer Diirre setzt, sich über die T-Pflanzen am 
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6.7. (Abb. 8) zu denen am 17.5. (Abb. 9) fort, wo beide Sorten über- 
haupt zu keiner Öffnung mehr kommen. 
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Abb. 8. Tageskurven der Spaltöffnungsweiten von Hafersorten am 6. 7. 43. Gemäßigte 
Dürre für B, extreme für T. (Vgl. Abb. 7.) 


Auch bei den übrigen untersuchten Arten, Weizen, Gerste und Zucker- 
rüben, liegt der grundsätzliche Unterschied in der Spaltöffnungsbewe- 
gung der dürreresistenten und empfindlichen Sorten in der höheren 
photo- und hydroaktiven Empfindlichkeit der ersteren. Soweit also 
Sorten ein und derselben Art verglichen werden, sind wenigstens in den 
bisher untersuchten Fällen die Mechanismen zur Erzielung der Resistenz 
dieselben und müssen sich im letzten Ende auf in bestimmter Richtung 
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gehende spezifische Unterschiede in der Feinstruktur zurückführen 
lassen. 

Anders aber liegt die Lage, wenn wir Arten oder Gattungen verschie- 
dener Dürreresistenz vergleichen. Hier zeigt sich, um so deutlicher, je 
weiter die verglichenen Sippen systematisch auseinanderstehen, daß 
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Abb. 9. Tageskurven der Spaltöffnungsweiten von Hafersorten am 17.5.43. Gemäßigte 
Dürre für B, sehr extreme für T. (Vgl. Abb. 7 und 8.) 


die Dürreresistenz als Resultante einer ganzen Anzahl verschiedener 
Eigenschaften, die in jedem Einzelfall sehr verschieden kombiniert sein 
können, zustande kommt. Sie kann daher nicht mehr nach der Ver- 
schiebung einzelner Merkmale und Vorgänge, sondern nur nach der 
@ tkonstitution der Art oder Gattung beurteilt werden (STOCKER, 
REHM und Scumipt). So erzielen z.B. Getreide und Zuckerrüben 
Dürreresistenz mit ganz verschiedenen Mitteln, die ersteren als ‚‚stabiler“ 
Typ mit sorgfältiger Spaltenregulation, die letzteren als ‚‚labiler‘‘ Typ 
bei selbst unter extremen Trockenbedingungen nur beschränkten 
Schließbewegungen mit großer Unempfindlichkeit des assimilatori- 
schen Apparates gegen stärkere Wasserdefizite. 
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Zusammenfassung. 

Von Untersuchungen über den mechanischen Schütteleffekt und die 
Beeinflussung der Atmung durch Dürre ausgehend, wird eine umfassende 
Theorie der phänotypischen Dürreresistenz entwickelt. Der Dürrereiz 
bewirkt durch Zerreißung zwischenmolekularer Bindungen eine Auf. 
lockerung der protoplasmatischen Struktur, die auf eine Abnahme der 
Viskosität, eine Zunahme der Permeabilität, der elektrischen Über- 
schußladung und der Quellbarkeit, eine Verstärkung der hydrolytisch 
und oxydativ abbauenden Fermenttätigkeit und eine Schwächung der 
Photosynthese hinarbeitet. Beim Schütteleffekt kommen diese Vorgänge 
rein zur Erscheinung, beim Dürreeffekt kombinieren sie sich teilweise 
mit entgegengesetzt arbeitenden Wirkungen des Wasserdefizits. Diese 
Reaktionsphase geht infolge der durch die erhöhte Atmung bewirkten 
Erniedrigung des p,,-Wertes und der durch die elektrische Aufladung 
bedingten verstärkten Aufnahme von Ca- und Mg-Ionen in: die Resti- 
tutionsphase über, die nach Aufhören des Dürrereizes den ursprünglichen 
Zustand des Plasmas wiederherstellt oder sogar überschreitet, womit 
eine Abhärtungsphase eingeleitet wird. Ihr steht eine Verweichlichungs- 
phase beim Fehlen jeglicher Dürrereize gegenüber. In die Theorie 
werden Untersuchungen über den Dürreeffekt auf das Redoxsystem der 
Askorbinsäure eingegliedert. 

Eine Theorie der genotypischen Dürreresistenz muß sowohl spezifische 
Eigenschaften wie auch Rhythmen im Ablauf physiologischer Funk- 
tionen berücksichtigen. Insoweit Sorten ein und derselben Art mit- 
einander verglichen werden, scheint sich die genotypische Resistenz 
einheitlich auf bestimmte Merkmale beziehen zu lassen, so auf eine 
höhere Viskosität und eine höhere photische und hydrische, einen 
anderen Tagesrhythmus bedingende Empfindlichkeit des Spaltöffnungs- 
apparates bei den dürreresistenten Sorten von Hafer, Gerste, Weizen 
und Zuckerrüben. Im Vergleich von Arten aber ist die genotypische 
Dürreresistenz nur als Resultante von Eigenschaftskomplexen, wie sie 
z. B. im Unterschied von ‚stabilen‘ und ‚labilen‘ Konstitutionstypen 
zum Ausdruck kommen, zu verstehen. 
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A. Einleitung. 


Die Annahme, daß das Zellplasma eine Rolle bei der Übertragung 
erblicher Eigenschaften spiele, ist ebenso alt wie die Versuche, die Ver- 
erbung mit den stofflichen Bestandteilen der Zelle in Beziehung zu bringen. 
Vielfach wurde sogar das Zellplasma als alleiniger oder wesentlicher Erb- 
träger angesehen (NAEGELI 1884), doch sah schon 1876 HAECKEL sowohl 
im Zellkern wie im Zellplasma Erbträger und formulierte seine Ansicht 
dahin, daß der Kern der Vererbung der erblichen Charaktere, das Plasma 
dagegen die Anpassung an die Verhältnisse der Außenwelt im Sinne 
einer Vererbung erworbener Eigenschaften zu besorgen habe (1866). 
Nach der Entdeckung der Kernteilungsvorgänge setzte vor allen Dingen 
durch die Arbeiten von HERTWIG (1898), DE VRIES (1889) und WEISMANN 
(1892) eine Wandlung dieser Ansichten ein. Als der von WEISMANN schon 
1885 theoretisch geforderte Erbmodus 15 Jahre später in den MENDEL- 
schen Regeln aufgefunden wurde und sich auf der Untersuchung der in 
den Chromosomen lokalisierten Erbträger eine neue Wissenschaft auf- 
baute, überspitzte sich die Bewertung des Zellkernes bis zur Ansicht 
eines Kernmonopoles der Vererbung. Es ist das Verdienst vor allen Din- 
gen von CORRENS, immer wieder darauf hingewiesen zu haben, daß neben 
der genischen Vererbung auch noch eine Vererbung außerhalb des Zell- 
kernes in Betracht kommt, Aus seinem Institute ging auch der erste, 
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eindeutige und ausführliche Nachweis eines plasmatischen Erbträgers 
durch F. v. WETTSTEIN (1924) hervor. 

Innerhalb dieses Gesamtproblems kommt den Untersuchungen an 
der Gattung Epilobium (E.) eine besondere Bedeutung zu. Schon 
HAUSSKNECHT (1884) beobachtete, daß in dieser Gattung die Bastarde 
einzelner Arten reziprok verschieden ausfallen. Diese Reziprokenunter- 
schiede versuchte LEHMANN (1918 u. f.) zuerst auf genische Weise im 
Sinne einer Heterogametie zu erklären. RENNER und KuPPER (1921) 
zogen zur Erklärung, dem Beispiele Jones (1912) bei den reziprok 
verschiedenen Digitalis-Bastarden folgend, eine unterschiedliche Kon- 
stitution der mütterlichen Plasmen heran. 


Zur Klärung dieser Streitfrage wurde 1923 auf eine Anregung von 
Prof. RENNER, Jena, mit dem Versuch begonnen, den Zellkern einer Art 
in das Plasma einer zweiten Art einzulagern. Dabei wurde der Weg der 
Rückkreuzung mit dem Vater beschritten, wie das CORRENS (1916) 
schon bei seinen Cirsium-Bastarden durchgeführt hatte. Als Ausgangs- 
punkt für die Rüekkreuzung wurde unter den zahlreichen, aus den Unter- 
suchungen von GEITH (1924) in Jena vorhandenen, reziprok verschie- 
denen E.-Bastarden der Bastard zwischen E. hirsutum und E. luteum 
gewählt. Die Rückkreuzung des E. hirsutum 9 x luteum 4-Bastardes mit 
E.luteum scheiterte an der mangelhaften Lebensfähigkeit der Nach- 
kommen. Die Rückkreuzung des E.luteum 2 x hirsutum 3-Bastardes mit 
E. hirsutum schien in der ersten Zeit keine besonderen Ergebnisse zu 
zeitigen, da das auf dem Wege der Rückkreuzung entstandene E. hirsutum 
mit E.-luteum-Plasma sich kaum von dem typischen E. hirsutum unter- 
schied. Erst die erneute Einkreuzung von E. luteum gab die Möglichkeit, 
eine Vererbung der Reaktionsnormen des E.-luteum-Plasmas eindeutig zu 
beweisen. Die erste Veröffentlichung erfolgte 1929, ausführlichere 1933 
und schließlich 1938. Diese in Jena begonnenen Rückkreuzungen wurden 
ab 1927 in Stuttgart, ab 1933 in Müncheberg fortgesetzt und dort durch 
entwicklungsphysiologische Untersuchungen ausgebaut (MicHAELIs III 
bis: VII, 1935, von DELLINGSHAUSEN 1935, 1936, FÜRTAUER 1940) 1. 


Ab 1933 konnten die Versuche durch Einbeziehung zahlreicher #.- 
hirsutum - Sippenkreuzungen, 1942 durch Übernahme einiger Rück- 


1 Mein besonderer, herzlicher Dank gilt Herrn Prof. RENNER, Jena, daß er 
mich auf dieses interessante und vielversprechende Gebiet der Genetik aufmerk- 
sam gemacht hat. Mein Dank gilt weiterhin den Direktoren der Institute in Jena, 
Stuttgart und Müncheberg: Herrn Prof. Renner, Herrn Prof. HARDER, Herrn 
Prof. Baur, Herrn Prof. Ruporr, und der deutschen Forschungsgemeinschaft, 
die die Untersuchungen in mannigfacher Weise förderten. Nicht zuletzt danke 
ich auch meinen Mitarbeitern, die mich teils bei der Pflege der Pflanzen, teils bei 
der Durchführung und Auswertung der Versuche unterstützten. Leider verbietet 
es der Raum, sie hier alle namentlich aufzuführen. 
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Rückkreuzungen aus den Versuchen BRÜCHERs (1938, 1943) erweitert 
und dadurch neue Erkenntnisse gewonnen werden. 

Es war ursprünglich geplant, die Rückkreuzungen des E.-luteum x 
hirsutum-Bastardes mit E. hirsutum bis zur 25. Rückkreuzungsgeneration 
und wenigstens die wichtigsten Rückkreuzungen der hirsutwm-Sippen- 
bastarde bis zur 10. Rückkreuzungsgeneration durchzuführen und dann 
abzuschließen. Durch die kriegerischen Ereignisse des Jahres 1945 ist 
ein Teil des Materials verloren gegangen. Es wäre nur in langen Jahren 
möglich, das ursprünglich gestellte Ziel wieder zu erreichen, eine Aufgabe, 
deren Ergebnis in keinem Verhältnis zu der aufgewandten Arbeit und 
den Kosten stehen würde. Es sei daher hier über die bisher erhaltenen 
Ergebnisse der Rückkreuzungen zusammenfassend berichtet. Eine Fort- 
setzung der Rückkreuzungen soll, soweit möglich, nur in besonders 
interessanten Fällen erfolgen. Bis Frühjahr 1945 lag folgendes Material - 
vor (Tabelle 1). 


Tabelle 1. 





| Anzahl der durchgeführten Rück- 
| kreuzungen über 
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Kombinationen, bzw. u —— —— m m? 
Rü LL lie: 32 70 6 
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B. Methodische Vorbemerkungen. 


I. Material und Durehführung der Versuche. 


Zu den Kreuzungen wurden die beiden £.-Arten luteum Oslo und parviflorum 
Tübingen (Sortiment Brücher) benützt, sowie folgende E.-hirsutum-Sippen: 
Afghanistan, Kaschmir, Kew albiflorum, Fall, Oslo, Insel candidum, Seelow, 
hirsutum I, Gießen orange, Erlangen, Stuttgart, cruciatum, Beuren, Tübingen 
(Sortiment Brücher = hirsutum 8), München, Wien, Wien-Brücher (= hirsutum 9), 
Attika, Xanthi, Caen, sowie hirsutum Jena parv.*, Jena parv., Fuchsturm, Saaleufer, 
Kölleda, Kalksee, Klausenburg und Essen (Sortiment Brücher = hirsutum 4). Diese 
30 Sippen wurden sowohl als Vater wie als Mutter verwendet, d.h. es wurden in 
ihr Plasma plasmafremde Genome und ihr Genom in andere Plasmen eingelagert. 
Weiter wurde das Plasma der hirsutum-Sippen Kirstenbosch und Parys und die 
Genome der Sippen Claygate, Plön, Pyrmont, Müncheberg, Tübingen und Hohen- 
heim zu den Versuchen verwendet. Nähere Angaben über diese 38 Z.-Arten und 
-Sippen finden sich in den früheren Veröffentlichungen (besonders MicHAELIS I, 
1940, VII, VIII, 1945, FÜüRTAUER 1940, Ross 1941, 1943 und BRÜCHER 1938). 

Auch über die Versuchsmethoden liegen schon Angaben vor, so daß hier eine 
kurze, zusammenfassende Wiederholung genügen kann. 

Da von den einzelnen Sippen keine homozygoten, reinen Linien vorlagen, 
wurden die reziproken Kreuzungen stets individuenreziprok hergestellt. Die zur 
Kreuzung verwendeten Individuen wurden in einem Klonsortiment vegetativ 
vermehrt und blieben zum Teil nun über 22 Jahre erhalten, so daß die Kreuzungen 
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in allen Jahren stets mit demselben Individuum ausgeführt werden konnten. 
Unter diesen Bedingungen kann die Heterozygotie der Elternpflanzen zu keinen 
Fehlern führen. In dieses Klonsortiment wurden auch alle Kreuzungspflanzen der 
Rückkreuzungslinien selbst eingereiht. Es waren also diegesamten Rückkreuzungs- 
reihen vorhanden. Es war damit möglich, diese Pflanzen zu speziellen Untersuchun- 
gen zu verwenden oder einzelne Teilschritte der Rückkreuzungen zu rekonstru- 
ieren. Zur Erhaltung und Vermehrung dieses Klonsortimentes wurden im Sep- 
tember unterirdisch gewachsene und damit meistens auch rostfreie Ausläufer ab- 
genommen, in 10—20 cm lange Stücke zerlegt und in Mistbeetlagen zur Bewurze- 
lung und Rosettenbildung gebracht. Diese Rosetten wurden im März des folgenden 
Jahres zum Wiederaufbau des Sortimentes ausgepflanzt. 

Die Rückkreuzungen wurdenanfangsinzahlreichen, bei der luteum © x hirsutum® 
&-Rückkreuzung über 50 getrennten, parallelen Linien durchgeführt und erst bei 
völliger Identität der Rückkreuzungspflanzen auf 2 Linien, vom Kriegsjahr 1940 
an auf 1 Linie reduziert. Dadurch wurden Irrtümer infolge der Heterozygotie 
oder durch Abänderungen der Eltern weitgehend vermieden. 

Bei der Einlagerung verschiedener Genome in das Z.-luteum-Plasma wurde als 
Mutter teils das E. luteum selbst, teils das E. hirsutum mit luteum-Plasma (1h?) 
benützt. Bei der Einlagerung von E.-hirsutum-Sippen in das Æ.-luteum-Plasma 
konnten dadurch die bei der Artbastardierung auftretenden, starken Aufspaltungen 
vermieden und wesentlich schneller die Identität der Rückkreuzungspflanzen mit 
dem eingekreuzten Vater erreicht werden. Durch Vergleich der vom luteum 2 x hir- 
sutum 3, bzw. vom Ih!2 9 x hirsutum $ ausgehenden Rückkreuzungslinien 
können außerdem auch noch Ergebnisse über die Beeinflußbarkeit des Plasmons 
durch die eingekreuzten Genome erhalten werden. 

Bei allen Rückkreuzungen wurden stets die vaterähnlichsten Pflanzen zur 
Weiterführung der Versuche verwendet. Während bei den Artkreuzungen die 
ersten 3—5 Rückkreuzungsgenerationen noch stark spalten und erst die 6.—7. 
Generation mehr oder minder einheitlich und vaterähnlich wird, ist bei Rassen- 
kreuzungen auffallenderweise meistens schon die 3. Rückkreuzungsgeneration 
recht einheitlich und vaterähnlich. Es kann hier schon von der 5.—6. Rückkreu- 
zungsgeneration an mit einer so weitgehenden Homozygotie gerechnet werden, 
daß die Versuchsergebnisse mit der entsprechenden Vorsicht ausgewertet werden 
können. Die Richtigkeit dieser Annahme wurde durch zahlreiche, umfangreiche 
Selektionsversuche bestätigt. Es gelingt nicht, die Versuchsergebnisse durch eine 
scharfe, einseitige Selektion abzuändern. Über solche Selektionsversuche, die seit 
1937 über 4 Generationen an verschiedenen Rückkreuzungslinien der /h"-Pflanzen 
durchgeführt wurden, wird an anderer Stelle zu berichten sein. 

Bei der schwierig durchzuführenden Einkreuzung des Æ.-luteum-Genoms in 
das E.-hirsutum-Plasma wurden zur Überspringung der ersten, schlecht oder gar 
nicht lebensfähigen Generationen in die Rückkreuzung triploide hirsutum-luteum- 
Bastarde (hhl) mit hirsutum-Plasma eingeschaltet, da diese eine höhere Lebens- 
fähigkeit besitzen als die entsprechenden diploiden hirsutum-luteum-Bastarde. 
Die bei der Rückkreuzung mit lutewm (hhl x 1) gelegentlich auftretenden, sehr 
luteum-ähnlichen, diploiden Pflanzen, die durch Elimination ganzer hirsutum- 
Chromosomen oder -Genome entstehen, können dann eventuell ohne Schwierig- 
keiten zur weiteren Rückkreuzung verwendet werden (vgl. MicHaruıs 1942, V). 

Bei vielen Sippen und Rückkreuzungslinien traten im Laufe der Zeit zahl- 
reiche haploide Pflanzen (vgl. Kiscx 1941) auf. Durch Colchicinbehandlung, bzw. 
durch sehr zahlreiche Selbstungsversuche kann man aus diesen Pflanzen wieder 
diploide, nun meistens völlig homozygote Pflanzen erhalten (z. B. in meinen Ver- 
suchen von E. luteum und den hirsutum-Sippen: I und Ih”, Jena, Kew albiflorum, 
München, Wien, Caen, Fall, Seelow, Gießen orange, Erlangen, Fuchsturm usw.). 
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Zur Beschleunigung der Rückkreuzungen wurde in den letzten Jahren ver- 
sucht, auch bei den großen E.-hirsutum-Pflanzen 2 Generationen im Jahre aufzu- 
ziehen. Bei frühzeitiger Kreuzung im Juli und bei sofortiger Aussaat der gereiften 
Samen Anfang September gelingt es, bis Oktober kräftige Rosetten heranzu- 
ziehen, die durch künstlichen Langtag (20 Stunden bis zur Knospenbildung, dann 
16 Stunden) im Winter zum Durchtreiben und Blühen gebracht werden können. 
Es kommen sogar kräftige Rosetten ohne natürliches Licht in Kellerräumen (Be- 
lichtung ab November je Quadratmeter mit je einer 2000-, später einer 500- oder 
1000-Watt-Lampe in 50 em Höhe über den Sproßgipfeln) schon im Januar zur 
Blüte und Anfang März zur Fruchtreife, wenn es gelingt, die in hohem Maße ent- 
stehende Wärme zu entfernen. Bei dieser Behandlung nehmen zwar die Entwick- 
lungsstérungen und die Sterilität einzelner Riickkreuzungslinien zu (in einzelnen 
Fällen aber auch ab), so daß die Aufzucht von 2 Generationen im Jahre nicht in 
allen Fällen und nicht in jedem Jahre gelingt. 

Die meisten Kreuzungen wurden im Freiland an gebeutelten Pflanzen durch- 
geführt. In den Fällen, wo auf einer Pflanze sehr zahlreiche Kreuzungen durch- 
zuführen waren, kamen diese Pflanzen in insektensichere Gewächshäuser. Die Ka- 
stration erfolgte dort an schon geöffneten Blüten in den frühen Morgenstunden, 
bevor die Antheren aufplatzten. In einzelnen Fällen (luteum-Kreuzungen) wurde 
hier auch der für die Kreuzungen benötigte Pollen in Schälchen gesammelt und 
eventuell nach einer milden Trocknung im Exsikkator zur Bestäubung verwendet. 
Von einer an sich möglichen Aufbewahrung des Pollens im Exsikkator über mehrere 
Tage wurde abgesehen. 

Zur Erkennung einer Elimination 3 Gonen wurden jedes Jahr von allen zu 
Kreuzungen verwendeten Pflanzen Knospen fixiert und die Pollenfertilität unter- 
sucht. Zur Vermeidung der Gonenkonkurrenz wurde auf die Narben nur der In- 
halt einer noch geschlossenen, reifen Anthere gelegt und, falls nötig, nach 1—2 Ta- 
gen nochmals nachbestäubt. Die auf solche Weise verwendete Pollenzahl über- 
steigt nicht wesentlich dieZahl der Samenanlagen. Eine Elimination 2 Gonen oder 
ein frühzeitiger Zygotenausfall läßt sich bei £. leicht feststellen, da die Samen und 
Samenanlagen durch die Flughaare, die sich auch an unbefruchteten Samen- 
anlagen entwickeln, bei vorsichtigem Öffnen der Fruchtknoten in regelmäßigen, 
leicht auszählbaren Reihen festgehalten werden. Selbstverständlich wurden auch 
die Keimprozente ermittelt ‘und eine Selektion beim Pikieren usw. vermieden. 

Bei der Durchführung der umfangreichen Versuche mit mehreren, im Laufe der 
Zeit zum Teil wechselnden Hilfskräften war trotz vieler Bemühungen eine rest- 
löse Vermeidung von Versuchsfehlern nicht erreichbar. Sie zwangen zur Durch- 
führung von Parallelversuchen (mehrere Rückkreuzungslinien, Modifikation der 
Versuche durch Verwendung mehrerer, ähnlich wirkender Plasmone und Genome) 
und zu dauernden Kontrollkreuzungen. Durch Einkreuzung mit bestimmten 
Testsippen läßt sich in vielen Fällen das Plasmon (z. B. durch Einkreuzung von 
£. luteum oder E. hirsutum München, Caen usw.) oder der Genotyp (Einkreuzung 
von E. luteum oder in das Plasma von E. hirsutum Jena) feststellen. Das zu solchen 
Testkreuzungen besonders geeignete E. lutewm wurde daher in den meisten Jahren 
in alle Rückkreuzungslinien eingeführt, und es wurde regelmäßig auf den Pflanzen 
neben der eigentlichen Rückkreuzung gleichzeitig eine luteum-Kreuzung durch- 
geführt. Außerdem wurden zu den Rückkreuzungen nach Möglichkeit leicht 
kenntliche oder durch bestimmte Gene markierte Sippen verwendet. 

Die Durchführung der Versuche kann durch mehrere Schädlinge stark ge- 
stört werden. 

Zur Zurückdämmung des in Müncheberg sehr häufigen Keimlingspilzes wurden 
die Saatschalen vor und kurz nach der Keimung mehrmals mit Uspulun über- 
sprüht. Es wurden dadurch auch höhere Keimprozente erreicht. Die höchsten 
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Keimprozente und der geringste Ausfall wurde bei Aussaat auf Filtrierpapier in 
Keimröhrchen erhalten, doch konnte diese umständliche und zeitraubende Methode 
nur in Einzelfällen angewandt werden. Im übrigen wurde auf weitläufige Aussaat, 
baldiges Pikieren geachtet, und eventuell befallene Stellen wurden mit Kohlepulver 
bestäubt. 

Der auf E. hirsutum fast regelmäßig vorkommende Rost schädigt die Pflanzen 
bei einjährigem Befall nicht nennenswert. Rostbefallene Ausläufer gelangen aber 
nicht zur Blüte. Durch Verbrennen aller abgeblühten Pflanzen, durch Wechsel der 
Versuchsfelder und durch rechtzeitige Beseitigung aller befallenen Ausläufer im 
Klonsortiment waren größere Schäden vermeidbar. 

Wesentlich störender war besonders auf den Gewächshauskulturen der Mehl- 
tau.. Er kann sogar zu einer Vergallung und Mißbildung der befallenen Pflanzen 
führen. Als besonders empfindlich erwiesen sich Sippen mediterraner und at- 
lantischer Herkunft und die entwicklungsgestörten Pflanzen mit hirsutum-Jena- 
Plasma. Durch sehr starke Schwefelung läßt sich der Mehltau zwar etwas zurück- 
drängen, aber nicht beseitigen. Durch Entfernung der ersten Infektionen, lockeren 
Stand der Pflanzen und vor allem durch Vermeidung von Aussaaten in Gewächs- 
häusern, die durch ältere Pflanzen infiziert sind, läßt sich die Schädigung der Ver- 
suche in den meisten Jahren in erträglichen Grenzen halten. ' 

Der störendste Schädling der Kulturen, auch der an natürlichen Standorten 
vorkommenden Pflanzen, ist dieMotte Mompha fulvescens. Die Räupchen der ersten 
Generationen verspinnen die Sproßgipfel und vernichten die Vegetationspunkte, 
die der späteren Generationen fressen in den sonst unbeschädigten Knospen die 
Antheren völlig aus, die letzten Generationen in den geschlossenen Fruchtknoten 
die Samenanlagen und Samen. In2 Jahren war die Motte so häufig, daß auf einigen 
Morgen E.-Kulturen keine einzige Kreuzung möglich war und auch eine Aus- 
wertung der Versuche unterbleiben mußte. Da die Räupchen in den geschlossenen 
Knospen und Fruchtknoten überhaupt nicht, in den Gespinsten erst nach dem 
Aufziehen derselben bekämpfbar sind, handelt es sich darum, die ersten Gene- 
rationen der Motte vor der Verspinnung zu vernichten. Die Pflanzen wurden 
schon vor dem Auspflanzen im April bis Mitte Juni regelmäßig mit Nikotin be- 
spritzt. Der nach der Beendigung der Bespritzung einsetzende Befall der Blüten 
und Fruchtknoten bleibt dann in erträglichen Grenzen. Durch Kombination mit 
Fraß- und Berührungsgiften (z. B. Exodin, Bleiarsenat) konnte gleichzeitig der 
an E.-luteum-Bastarden störende Zrdflohbefall bekämpft werden. 


II. Bemerkungen über die Bedeutung der experimentellen Ergebnisse 

zur Plasmavererbung. 

Es erscheint hier notwendig, einige theoretische Ausführungen .über 
die Versuchsmethode zur Auffindung von Plasmonunterschieden und über 
die allgemeine Bedeutung dieser Unterschiede einzuschalten. Während 
vor nicht allzulanger Zeit die Neigung bestand, das Vorhandensein 
plasmatischer Erbträger abzuleugnen, wird zwar jetzt in den meisten 
Fällen eine plasmatische Vererbung anerkannt, vielfach aber doch als 
Spezialfall einiger weniger Objekte angesehen, weil es bei vielen Organis- 
men nicht ohne weiteres glückt, Plasmonunterschiede nachzuweisen. 
Damit wird gleichzeitig die allgemeine Bedeutung der Plasmavererbung 
in Frage gestellt. Bei einem solchen Vorgehen wird aber übersehen, daß 
unsere geringen Kenntnisse über die plasmatische Vererbung und die 
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Seltenheit ihres Vorkommens keineswegs durch einen geringen Einfluß der 
plasmatischen Erbträger veranlaßt sein müssen, sondern viel besser aus 
methodischen Gründen erklärt werden können. Die ungerechtfertigte 
Aufstellung eines Vererbungsmonopoles des Zellkernes und die falsche 
Einschätzung der plasmatischen Vererbung beruht im wesentlichen auf 
3 Ursachen: sie beruht auf einer unzweckmäßigen Definition des Ver- 
erbungsbegriffes, auf einer mangelhaften Beachtung der erkenntnis- 
kritischen Grundlagen und auf der Unkenntnis des Zusammenwirkens von 
Plasmon und Genom. 


a) Zur Definition des Begriffes „Vererbung“. 

Wenn man in die bekannte JOHANNSENSche Definition der ‚‚Verer- 
bung‘: Vererbung ist Anwesenheit gleicher Gene bei Vorfahren und 
Nachkommen, nicht auch die Gendefinition JOHANNSENs einsetzt, 
sondern den modernen Genbegriff im Sinne Moreans, so ist selbstver- 
ständlich eine Vererbung außerhalb des Zellkernes unmöglich. Eine solche 
Definition würde keineswegs den Tatsachen gerecht werden, durch sie 
würde auch jeglicher weiteren Erkenntnis Tür und Tor verschlossen. Ich 
halte es für notwendig, die Definition der Vererbung ebenso wie den 
Begriff des Lebens an die identische Reproduktionsfähigkeit zu knüpfen. 
In diesem Falle läßt sich die Prädetermination z. B. begrifflich ein- 
deutig von der Vererbung durch die Übertragung und Mitschleppung 
toter, sich nicht identisch vermehrender Substanzen (Nährstoffe, Wirk- 
stoffe), die falsche Vererbung durch die Mitschleppung zwar lebender, 
aber nicht artspezifischer Zellinhaltsbestandteile (Symbionten, Para- 
siten) abtrennen. Bei dieser allgemeineren Definition kann eine Über- 
tragung von Eigenschaftsanlagen durch Bestandteile des Zytoplasmas 
durchaus unter die „Vererbung“ fallen, soweit diese Zytoplasmabestand- 
teile die Fähigkeit zur identischen Vermehrung besitzen, d. h. dem eigent- 
lichen lebenden Protoplasma angehören. Der Erbgang ist von sekun- 
därer Bedeutung und kann nicht für die Definition maßgeblich sein. 
Er ist abhängig von dem Verhalten der reproduktionsfähigen, plas- 
matischen Bestandteile während Befruchtung und Zellteilung. Über 
dieses Verhalten ist im einzelnen zwar recht wenig bekannt, es wurde 
aber auch wenig beachtet. Die großen Lücken in der Kenntnis über die 
Vermehrung und das Verhalten der plasmatischen Bestandteile dürfen 
aber auf keinen Fall der Anlaß werden, eine plasmatische Vererbung als 
unwesentlich anzusehen oder sie ganz außer acht zu lassen. 


b) Zur Methodik der Plasmonuntersuchung. 


Es ist uns nur dann möglich, das Plasmon und seine Wirkungen zu 
analysieren, wenn es unsgelingt, Organismen mit verschiedenen Plasmonen 
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aufzufinden und die unterschiedlichen Wirkungen der Plasmone im 
Experiment zu erfassen und zu vergleichen. Die allgemeine Bedeutung 
des Plasmons ist aber von dem Auftreten solcher Unterschiede völlig 
unabhängig. Ob es nur ein einziges Plasmon oder zahlreiche unterschied- 
liche Plasmone gibt, ist z. B. für die entwicklungsphysiologischen Be- 
ziehungen zwischen Genom und Plasmon ohne Bedeutung. Wir haben 
daher, selbst wenn es nicht gelänge, Plasmonunterschiede aufzufinden, 
trotzdem nicht das Recht, eine allgemeine Bedeutung des Plasmons ab- 
zuleugnen. 

Weiterhin ist zu bedenken, daß bei den zahlreichen iso- und hetero- 
gamen Organismen, bei denen bei der Befruchtung eine Vermengung 
mütterlichen und väterlichen Plasmas erfolgt, innerhalb einer Fort- 
pflanzungsgemeinschaft eine Entstehung von Plasmonunterschieden 
so gut wie unmöglich ist. Wer wollte aber behaupten, daß die bei streng 
oogamen Organismen aufgefundenen Beziehungen zwischen Genom 
und Plasmon hier fehlten, daß die‘ physiologischen Abläufe ohne Be- 
teiligung eines Plasmons vor sich gehen und dieses daher keine Bedeu- 
tung habe? 

Trotzdem können auch bei isogamen Organismen Plasmonunter- 
schiede entstehen und für die Artentstehung eine Rolle spielen, wenn nur 
ein völliger Ausgleich eventuell entstehender Plasmonunterschiede in- 
folge Mischung bei der Befruchtung durch eine räumliche oder biologische 
Trennung vermieden wird. Ob nun ein geschlossenes Verbreitungsgebiet 
einer Fortpflanzungsgemeinschaft entspricht oder ob es in zahlreiche, 
mehr oder minder große Fortpflanzungsgemeinschaften zerfällt, ist in 
den meisten Fällen unbekannt und ist erst durch neue Experimente zu 
untersuchen, ebenso ob eine gelegentliche Fremdbefruchtung über 
größere Räume hinweg, wie sie besonders bei anemogamen und ane- 
mochoren Pflanzen vorkommen wird, eine Entstehung von Plasmon- 
unterschieden zu verhindern vermag. Dann wird zu entscheiden sein, in 
welchem Maße bei Isogamie Plasmonunterschiede entstehen und eine 
Bedeutung für die Artdifferenzierung erlangen können. Das Vorkommen 
von Plasmonunterschieden wird aber nicht prinzipiell abzuleugnen sein. 
Ein einwandfreier Nachweis von Plasmonunterschieden wird aber bei 
isogamen Organismen kaum zu erbringen sein. Die einzige, zur Zeit zum 
Nachweiseiner Plasmavererbungerfolgreiche Methode: die Rückkreuzung 
mit dem Vater, muß hier versagen, da sich im Laufe der Rückkreuzung 
die Plasmaunterschiede durch Mischung ausgleichen werden. 

Bei allen Organismen, bei denen während der Befruchtung mütter- 
liches und väterliches Plasma in verschiedenen Mengenverhältnissen 
(maßgeblich ist das Mengenverhältnis des Idio-, nicht des Trophoplasmas) 
vereinigt werden, werden Unterschiede zwischen Reziprokenverbin- 
dungen auftreten können. Die Plasmawirkungen werden aber bei 
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Rückkreuzung im Laufe der Generationenfolgen mehr oder minder schnell 
abklingen. Hier sind dann Plasmonwirkungen und mütterliche Nachwir- 
kungen ohne eine genauere Kenntnis der Befruchtungsverhältnisse nicht 
zu unterscheiden. Nähere Aussagen über die Ursachen der Reziproken- 
unterschiede sind erst dann möglich, wenn durch entwicklungsphysio- 
logische Untersuchungen die Mitschleppung mütterlicher Wirkstoffe 
belegt ist. Mißlingt ein solcher Nachweis und läßt sich durch Unter- 
suchung der Befruchtungsverhältnisse ein Übertritt väterlichen Plasmas 
beweisen, so muß sehr mit einer Plasmonwirkung gerechnet werden. 
Das bisher geübte Verfahren, bei abklingenden Reziprokenunterschieden 
ohne weiteres eine mütterliche Nachwirkung anzunehmen, ist ebenso 
falsch, wie es nicht erlaubt ist, aus Reziprokenunterschieden sofort auf 
Plasmonunterschiede zu schließen. 

Diese Überlegungen zeigen die großen methodischen Schwierigkeiten 
eines einwandfreien Nachweises von Plasmonunterschieden, der nur 
dort erwartet werden kann, wo die Zygote nur mütterliches Plasma 
erhält. Das Vorkommen von Plasmonunterschieden wird also stets sehr 
viel häufiger sein als die Zahl der wirklich aufgefundenen und bewiesenen 
Fälle. Dies gilt um so mehr, als eine Beteiligung väterlichen Plasmas an 
der Befruchtung weit häufiger ist, als gemeinhin angenommen wird. 

Bei den Gymnospermen z. B. gelangen mit dem Spermatozoid oder 
mit der generativen Zelle recht große Plasmamengen in die Eizelle. 
In vereinzelten Fällen (z.B. MANGENOT 1938) kann zwar dieses 4 Plasma 
sekundär eliminiert werden, das heißt, es nimmt nicht an der Bildung 
des Embryos teil. In den meisten Fällen dürfte es sich aber an der Em- 
bryobildung beteiligen, und es läßt sich sogar gelegentlich noch während 
der ersten Kernteilungen der Zygoten erkennen (BURLINGAME 1915, 
KiLpAHL 1908). Bei der anemogamen Bestäubung der Gymnospermen 
werden Plasmonunterschiede also relativ selten sein, und wenn sie vor- 
kommen, so werden sie nicht durch Reziprokenunterschiede nachweis- 
bar sein. 

Die Spermatozoiden der meisten Archegoniaten und Tiere enthalten 
noch zytoplasmatische Bestandteile mit Mitochondrien, Chondriosomen 
oder Plastiden, letztere sogar häufig mit Stärke (MüxLporr 1930, 
Rocers 1926/27, DracınscHı 1932, Mipuno 1937, Jasuı 1939, Cow- 
DRY 1918, Wizson 1925 u.a.). Ob das nicht selten beobachtete Ab- 
streifen der zytoplasmatischen Hülle vor der Befruchtung nicht nur 
unter den abnormen experimentellen, sondern auch unter natürlichen 
Bedingungen erfolgt, bleibt zu untersuchen. Über das weitere Schicksal 
der zytoplasmatischen Bestandteile ist nur selten etwas Genaueres be- 
kannt, und es lassen sich keine allgemein gültigen Aussagen machen. 
Neben einer Elimination oder einer ungleichmäßigen Verteilung über 
die Zellen des Embryos ist auch eine gleichmäßige Verteilung über das 
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Ei bekannt geworden. Von diesen Verhältnissen hängt die Môglichkeit 
von Vorkommen und Auffinden plasmatischer Unterschiede ab, aus 
ihnen kann aber nicht — wie das geschehen ist — geschlossen werden, 
ob diese Plasmabestandteile Erbträger sein kônnen oder nicht. 

Bei den Phanerogamen wollte man lange Zeit von einer Beteiligung 
des väterlichen Plasmas an der Befruchtung nichts wissen, da man mei- 
stens schon im Pollenschlauch nackte väterliche Kerne feststellte. Aber 
DAHLGREN (1927) wies darauf hin, daß schon JUEL (1907) zwar im Pollen- 
schlauch nackte Spermakerne fand, im Embryosack aber an ihnen 
wieder eine deutliche Hülle aus Eigenplasma feststellte. Neuere Unter- 
sucher (vgl. FINN 1941, SCHNARF 1941) sind nun der Meinung, daß die 
Beobachtung nackter Spermakerne fast immer auf Beobachtungsfehler 
oder auf Verwendung ungeeigneter Fixierungsmittel zurückzuführen ist. 
Es mehren sich die Fälle, in denen vollständige Spermazellen auch noch 
im Embryosack gefunden werden (COULTER and CHAMBERLAIN 1903, 
FRISENDAHL 1912, Nemec 1912, PACE 1912, DAHLGREN 1931, WyvLIE 
1923, Finn 1925, TSCHERNOJAROW 1926, JoHRI 1936)!. In einzelnen 
Fällen dringt der Pollenschlauch nicht in eine der Synergiden, sondern 
zwischen Synergiden und Eizelle in den Embryosack ein (z. B. COOPER 
1935, OxGA 1937) und entleert seinen Inhalt über die Eizelle (ISHIKAWA 
1918, KıyoHarA 1935, Kapry nach DAHLGREN 1939). Es kann das 
väterliche Plasma, scharf vom mütterlichen getrennt, an der Eizelle 
liegen (NAWASHIN-FINN 1912, Wy tie 1939, 1941, ScHnAarr 1941, 
s. S. 180) und sie umhüllen (GERAssIMOWA 1933). Ein Übertritt von 
männlichem Plasma in die Eizelle erscheint hier besonders leicht mög- 
lich. Vereinzelt wird sogar die Eizelle selbst durch den Pollenschlauch 
angebohrt und der Inhalt direkt in diese entleert (KIYOHARA 1935, 
ANDERSON 1936, CooPER 1940). Nach Cooper erfolgt diese Entleerung 
des männlichen Gameten in die Eizelle durch einen Fortsatz, den der 
Pollenschlauch gegen die Eizelle vorstülpt und mit dem er deren Wand 
zu durchdringen scheint. Kurz nach dem Übertritt der männlichen Ga- 
meten verschwindet dieser Fortsatz wieder, so daß er in anderen Fällen 
vielleicht übersehen wurde. In solchen Fällen kann eine Vereinigung 
& und 2 Plasmas kaum ausbleiben. KıyoHara (1935) vermochte 
dementsprechend sogar im vierzelligen Embryo von Oenothera noch 
Stärkekörner aus dem Pollenschlauch nachzuweisen. 

Neben diesen zytologischen Daten, die trotz der großen technischen 
Schwierigkeiten zeigen, daß ein Übertritt von Pollenschlauchplasma 


1 Die vielfach zitierte Angabe von SHATTUCK 1905 bei Ulmus ist in diesem 
Zusammenhange zu streichen. Der Autor spricht in den Figurenerklärungen zwar 
‘von & „Zeller‘‘ im Embryosack, zeichnet aber nackte Kerne und erwähnt im 
Text (S. 217), daß die $ Zelle ihr Zytoplasma beim Eintritt in den Pollenschlauch 
verliert. 
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auch bei den Phanerogamen viel häufiger vorkommt, als bisher ange- 
nommen wurde, lassen sich auch genetische Erfahrungen zugunsten einer 
solchen Annahme anführen. In allen Fällen, in denen eine nicht mendelnde 
Vererbung z.B. von Plastidenmerkmalen auch durch den Vater erfolgt, 
wird man annehmen dürfen, daß nicht nur Plastiden, sondern mit diesen 
auch Zytoplasma vom Pollenschlauch in die Eizelle gelangt. Man könnte 
sogar die Annahme machen, daß ein Übertritt von Zytoplasma häufiger ist 
als der der relativ großen, unbeweglichen Plastiden. Die Zusammenstel- 
lungen von DE HAAN (1933) und CoRRENS-V.WETTSTEIN (1937, S. 49—51) 
zeigen, daß dieser status paralbomaculatus gar nicht so sehr selten ist. 

Je nach der Häufigkeit und der Menge eines Pollenschlauchplasma- 
übertrittes werden in allen diesen Fällen mehr oder minder häufig 
Plasmaunterschiede wieder ausgeglichen werden können. Ob dann bei 
reziproken Kreuzungen Unterschiede auftreten können, läßt sich nicht 
vorhersagen. Der exakte Nachweis einer plasmatischen Vererbung wird 
aber kaum möglich sein. Infolge Plasmamischungen werden sich die 
Unterschiede ausgleichen, und es wird höchstens das Bild einer mütter- 
lichen Nachwirkung entstehen. Ganz allgemein läßt sich sagen, daß das 
Vorkommen von Plasmonunterschieden wesentlich häufiger sein muß 
als die bekannt gewordenen Fälle, und diese können keineswegs einen 
Maßstab für die Verbreitung der Plasmaunterschiede und für die Be- 
deutung der Plasmavererbung liefern. Für eine richtige Beurteilung ist 
noch eine genaue Kenntnis der Befruchtungsverhältnisse, von der wir 
noch weit entfernt sind, erste Voraussetzung. Sie ist auch bei der Wahl 
neuer Versuchsobjekte von größter Wichtigkeit. 

Schließlich braucht wohl nicht ausführlich darauf hingewiesen zu 
werden, daß Plasmonunterschiede auch zwischen nicht kreuzbaren 
Pflanzen erwartet werden können, wo sie sich selbstverständlich einer Auf- 
findung entziehen. Besonders bei isogamen Organismen sind, wie erwähnt, 
Plasmonunterschiede nur bei räumlicher und biologischer Trennung zu 
erwarten und zu letzterer ist auch die Nichtkreuzbarkeit zu. rechnen. 
In diesem Zusammenhange kann angenommen werden, daß bei iso- und 
anisogamen Organismen die Plasmonunterschiede mit abnehmender 
systematischer Verwandtschaft zunehmen werden, während bei streng 
oogamen Organismen keine solchen Beziehungen zu bestehen brauchen. 

Endlich können chromosomale Unterschiede und Fertilitätsstörungen 
den exakten Nachweis einer Plasmavererbung häufig unmöglich machen 
oder erschweren. 


c) Die Bedeutung des Genoms für die Manifestation plasmatischer 
Unterschiede. 

Zeigen schon diese Überlegungen, daß bisher die Plasmavererbung 

in hohem Maße unterschätzt werden mußte, so wird dies noch weiter 
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unterstrichen, wenn man auf Grund der neuesten experimentellen Er- 
fahrungen über das Zusammenwirken von Plasmon und Genom (Miı- 
CHAELIS 1904—1945, I—VIII) bedenkt, daß zur Erkennung von Plas- 
monunterschieden nicht nur eine Vermischung mütterlichen und väter- 
lichen Plasmas unterbleiben muß, sondern sich die Plasmonunterschiede 
nur bei ganz bestimmten, meistens nur sehr selten gegebenen Plasmon- 
Genom-Kombinationen manifestieren können. Es ist in keiner der bis- 
her durchgeführten Untersuchungen über die Wechselbeziehungen von 
Plasmon und Genom möglich gewesen, reine Plasmonwirkungen zu er- 
fassen, die nicht auf Wechselwirkungen von Plasmon und Genom zurück- 
geführt werden müßten. Wenn bei weniger weit analysierten Fällen der 
Eindruck reiner Plasmawirkungen entstehen konnte, so beruht das 
darauf, daß in diesen Versuchen das Genom als Konstante verwendet 
und weiterhin nicht in genügendem Maße berücksichtigt wurde, d.h. 
daß die Genome nicht genügend variiert wurden. Es ist sehr leicht mög- 
lich, daß es auch in Zukunft nicht gelingen wird, reine Plasmonwirkun- 
gen zu erfassen. Es ist wahrscheinlich, daß alle erblichen Reaktions- 
normen — und nicht nur bei plasmatischer, sondern auch bei genischer 
Vererbung — stets das Produkt des Wechselspiels von Plasmon und Ge- 
nom sind. 

Die Untersuchungen machen es weiterhin wahrscheinlich (MıcHA- 
ELIS 1945, VII), daß bei Organismen, die unter natürlichen Bedingungen 
entstanden sind, eine harmonische Entwicklung durch ein bestimmtes 
Gleichgewicht zwischen Plasmon und Genom entsteht und daß Plas- 
monwirkungen meistens nur dann erfaßt werden können, wenn dieses 
Reaktionsgleichgewicht so stark gestört wird, daß die Entwicklung 
disharmonisch wird. Es ist anzunehmen, daß in der Natur das Bestre- 
ben besteht, dieses harmonische Gleichgewicht zu erhalten und daß daher 
die zur Entwicklung nötigen Reaktionsketten mit einer entsprechenden 
Variationsbreite ablaufen können. 

Innerhalb eines solchen genetischen Systems kann ein bestimmtes 
Gleichgewicht natürlich auf ganz verschiedene Weise erreicht werden. 
Es. werden aber innerhalb eines Verwandtschaftskreises und unter ähn- 
lichen Umweltsbedingungen die Variationen in der Zusammensetzung 
der Reaktionssysteme in den meisten Fällen so ähnlich sein, daß ein Aus- 
tausch einzelner Glieder, z. B. von Plasmon und Genom noch innerhalb 
der harmonischen Entwicklungsbreite liegen wird und sich dement- 
sprechend auch keine Plasmonunterschiede manifestieren werden. Dashar- 
monische Reaktionsgleichgewicht wird auf um so verschiedenerem Wege 
erreicht werden, je verschiedener die Umweltsbedingungen sind, unter 
denen die Reaktionssysteme entstanden sind. Es werden also erst bei sehr 
verschiedenen Ökotypen oder Verwandtschaftsgruppen nach einem Aus- 
tausch von Plasmon und Genom Reziprokenunterschiede zu erwarten sein. 

31* 
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Mit diesen Erwartungen stimmen die experimentellen Befunde über- 
ein. Das von anderen Plasmonen besonders stark abweichende Plasmon 
der hirsutum-Sippe Jena manifestiert sich z. B. nur dann in auffälligerer 
Weise, wenn Genome aus atlantischen oder mediterranen Sippen in dieses 
Plasma eingelagert werden. Bei Einkreuzung anderer Genome werden 
die an sich vorhandenen Plasmonunterschiede nur in geringem Grade 
oder gar nicht manifest, da sich diese noch in die Variationsbreite des 
harmonischen Gleichgewichtes einfügen. 

Es dürfte von Interesse sein, genauere Zahlenangaben über die 
Häufigkeit von Reziprokenunterschieden aus einer größeren Versuchs- 
reihe zu erhalten. In das Plasmon der hirsutum-Sippe Jena wurden die 
Genome von etwas mehr als 300 der verschiedensten hirsutum-Sippen 
eingelagert (F,-Kreuzungen). Die Wirkung des sehr charakteristischen 
hirsutum-Jena-Plasmons manifestierte sich in 42% der Kreuzungen 
überhaupt nicht. Bei 4% ließ sich eine ganz geringe Heterosis, bei 26% 
eine geringe Ertragsminderung feststellen, in beiden Fällen aber in so 
geringem Maße, daß die Plasmonwirkungen nur bei einer genauen Kennt- 
nis des Versuchsobjektes, bei genauer Vergleichbarkeit der Reziproken 
und bei großen Pflanzenzahlen erfaßbar sind. Nur bei 25% der Kreu- 
zungen traten mehr oder minder große qualitative Unterschiede auf. 
Schließlich waren 3% der Kreuzungen im hirsutum-Jena-Plasma infolge 
Embryonensterblichkeit nicht durchführbar. Auch diese letalen Kombi- 
nationen hätten nach den bisherigen Erfahrungen bei anderen Objekten 
wohl kaum zu einem Erkennen der Plasmonunterschiede geführt. Diese 
Reihe verschieden abgestufter Manifestationsgrade eines Plasmons läßt 
sich durch folgende Kurve ausdrücken (Abb. 1). Selbst solch große 
Plasmonunterschiede, wie sie in dieser Auffälligkeit schon eine Aus- 
nahme darstellen, manifestieren sich also nur in einer relativ kleinen Zahl 
von Plasmon-Genom-Kombinationen, in der Mehrzahl der Kreuzungen 
entzieht sich der Plasmonunterschied aber der Auffindung. 

Plasmonunterschiede können demnach aus methodischen Gründen 
nur bei einer kleinen Gruppe oogamer Organismen durch systematisches 
Suchen unter Verwendung der verschiedensten Genom-Plasmon-Kombi- 
nationen gefunden werden. Alle bisher aufgefundenen Fälle von Plasma- 
vererbung hat uns ein günstiger Zufall in die Hände gespielt. Wir haben 
daher kein Recht, aus diesen Zufallsergebnissen die Bedeutung der 
Plasmavererbung ableiten zu wollen oder die Plasmavererbung als 
Sonderfall dieser Objekte anzusprechen. 

Die Tatsache, daß wir im Experiment nie das Plasma in seinen Wir- 
kungen allein erfassen können, sondern seine Manifestation durch 
„plasmaempfindliche‘‘ Gene erzwingen müssen, hat für die Beurteilung 
und Durchführung der Versuche noch weitere Konsequenzen. Die diesen 
plasmaempfindlichen Genen zukommende Wirkung auf die Mani- 

















































Über die Konstanz des Zytoplasmons bei Epilobium. 481 


festation der Plasmonunterschiede verhält sich natürlich wie die übrigen 
Genwirkungen. Diese Gene können z. B. in den F,-Bastarden rezessiv 
oder dominant sein, und je nach den Dominanzverhältnissen dieser Gene 
und je nach ihrer Zahl kann die Manifestation der Plasmonunterschiede 
in den reziproken F,-Kreuzungen und bei den Rückkreuzungen ein sehr 
verschiedenes Bild zeigen. 

Es geben sich in ein und demselben Plasmon je nach der Verwendung 
verschiedener auslösender Genome folgende Möglichkeiten: 

1. Fehlt den zur Auslösung verwendeten Genomen jegliche Wirkung, 
so kann sich weder in den reziproken F,-Kreuzungen noch im Laufe der 
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Abb. 1. 


Rückkreuzung das Plasmon manifestieren, das heißt, es treten keine 
Abweichungen von der Entwicklungsnorm auf. 

2. Ist die auslösende Wirkung der plasmafremden Genome im Hin- 
blick auf die Summe aller Genwirkungen rezessiv, so sind die reziproken 
F,-Bastarde gleich. Das Plasmon kann sich erst im Laufe der Rückkreu- 
zung bei zunehmender Homozygotie der plasmafremden, auslösenden 
Gene manifestieren. 

3. Bei einer dominanten Gesamtwirkung des plasmafremden Genoms 
stellen sich schon in den reziproken F,-Kreuzungen Unterschiede ein. 
Nur unter dieser Voraussetzung läßt sich schon an den reziproken 
F,-Kreuzungen das Vorkommen von Plasmonunterschieden erkennen. 

Während die Dominanzverhältnisse die Manifestationsmöglichkeiten 
der Plasmonunterschiede in den reziproken F,-Bastarden bestimmen, 
stellt sich unabhängig davon im Laufe der Rückkreuzung mit dem Homo- 
zygotwerden der väterlichen Gene ein Manifestationseffekt ein, der dem 
Ausmaß der Disharmonie zwischen mütterlichem Plasma und einge- 
kreuztem Genom entspricht. Es kann sich dabei um geringe Wirkungen 
quantitativer Art handeln, wobei sich die durch Rückkreuzung entstan- 
denen Pflanzen vom Vater durch eine heterotische Förderung oder durch 
eine geringe Minderung unterscheiden können. Das Plasmon scheint 

dann keinen großen Effekt zu haben (sehr häufiger Fall). Oder es können 
mehr oder minder große qualitative Unterschiede auftreten, so daß dann 
die entsprechenden Pflanzen mit dem Vater trotz eines gleichen Genoms 
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wenig Ahnlichkeit besitzen und einen neuen Pflanzentyp darstellen 
können. In manchen Fällen könnten die auf solche Weise entstandenen 
neuen Pflanzentypen als neue Art, wenn nicht sogar als eine neue 
Gattung beschrieben werden. Das Plasmon führt hier also zu einem sehr 
ausgeprägten Effekt (relativ seltener Fall). Bei stärkeren Disharmonien 
innerhalb des neu entstehenden Systems scheitert die Rückkreuzung an 
der Sterilität oder Letalität der vaterähnlichen Genotypen. Diese ver- 

schiedenen Möglichkeiten sind schematisch in Abb. 2 dargestellt. 
In den ersten Rückkreuzungsgenerationen tritt natürlich eine ent- 
sprechende Aufspaltung der ,,plasmaempfindlichen“ Gene ein. Bei einer 
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Abb. 2. 


nur quantitativen Manifestation der Plasmaunterschiede ist die Auf- 
spaltung der plasmaempfindlichen Gene in manchen Fällen kaum zu 
erkennen. Es läßt sich nur eine Aufspaltung der die Varietäten und 
Arten unterscheidenden Merkmale feststellen. Bei einer starken quali- 
tativen Wirkung des Plasmons kann die Spaltung der Art- und Varietät- 
merkmale mehr oder minder überlagert oder sogar völlig verdeckt werden 
durch eine eventuell viel auffälligere Aufspaltung von Eigenschaften, 
die im wesentlichen scheinbar plasmonabhängig sind, d. h. die durch die 
plasmaempfindlichen Gene ausgelöst werden und die beiden Eltern 
fehlen. Bei Letalität oder Sterilität der vaterähnlichen Genotypen wird 
die Rückkreuzung auch bei beliebig langer Durchführung stets nur 
heterozygote Pflanzen ergeben. Es entstehen immer spaltende Rück- 
kreuzungslinien. 

4. Schließlich kommt es nicht selten bei der Rückkreuzung vor, daß 
weder das plasmaeigene mütterliche Genom noch das eingekreuzte 
väterliche Genom zur Manifestation der Plasmaunterschiede ausreichen, 
daß aber plasmaempfindliche Kombinationen mütterlicher und väter- 
licher Gene auftreten. Es kann dann die reziproke F,-Kreuzung Unter- 
schiede zeigen, oder es können in der F, einzelne abweichende Genotypen 
auftreten, die auf Wechselwirkungen von Plasmon und einzelnen Gen- 
kombinationen zurückzuführen sind. Zeigt in einem solchen Falle schon 
der reziproke F,-Bastard Unterschiede, so werden diese im Laufe der 
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Rückkreuzung mit der Elimination der plasmaempfindlichen Gen- 
kombinationen und mit Zunahme der Homozygotie wieder verschwinden. 
Es kann dadurch ein Nachlassen der Plasmonwirkungen vorgetäuscht 
werden. Treten erst in der F, oder F, einzelne plasmaempfindliche Gen- 
kombinationen auf, so kann die Erkennung, daB hier Plasmawirkungen 
vorliegen, schwierig und nur in größeren Versuchsreihen möglich sein. 
Der Vergleich dieser vereinzelt vorkommenden, entwicklungsgestörten 
Pflanzen mit den Entwicklungsstörungen, die z. B. durch dominante 
Genwirkung ausgelöst werden, zeigt, daß diese abweichenden Pflanzen- 
typen (z. B. gestauchte oder pollensterile Pflanzen) nicht auf rein genische 
Weise, sondern durch Wechselwirkung von Plasma und Genen erklärt 
werden müssen. Solche Pflanzen können natürlich auch durch den Ver- 
gleich der Aufspaltungen in verschiedenen Plasmen, z. B. durch Ver- 
gleich der Kreuzungen (A2XBS)Q2XB¢ mit (BLXxAG) ex Bo 
erkannt werden. . 

Es können also infolge der Wechselwirkungen von Genom und Plas- 
mon mannigfache Täuschungsmöglichkeiten entstehen, die zu einem 
Übersehen der Plasmawirkungen führen können. In den Fällen (1, 2, 4), 
wo in einzelnen Phasen der Rückkreuzungen keine Plasmawirkung 
erkennbar ist, läßt sich diese natürlich jederzeit nachweisen, falls man 
über Sippen verfügt, die stark plasmaempfindliche Gene enthalten. Die 
Einkreuzung solcher Testsippen klärt dann die Sachlage ohne weiteres. 

Diese Ausführungen zeigen, daß sich sichere und eindeutige Aussagen 
über das Vorkommen von Plasmonunterschieden nur nach Versuchen 
machen lassen, die planmäßig auf breitester Basis durchgeführt werden. 
Solche Versuche fehlen aber bisher vollständig. Auch bei Epilobium 
konnten bisher nur Ausschnitte aus der Wirkung der möglicherweise vor- 
handenen Plasmonunterschiede aufgedeckt werden. Dabei wurden aber 
wenigstens die Schwierigkeiten erkannt, die bei den Untersuchungen über 
die Plasmavererbung bestehen, es wurden auch die Wege zur Plasmon- 
analyse gefunden und die methodischen Erfordernisse einer solchen 
Arbeit geklärt. 


C. Experimenteller Teil. 

Wenn im folgenden die Ergebnisse der Rückkreuzungsreihen geschil- 
dert werden sollen, so kann auf Grund der allgemeinen methodischen 
Vorbesprechungen das experimentell erarbeitete Material zu Gruppen zu- 
sammengefaßt und diese können gemeinsam in Kürze besprochen werden. 


I. Einkreuzungen in das Epilobium-luteum-Plasma. 
Bei dieser Einkreuzung lassen sich 2 Typen von Genomen \unter- 
scheiden: 
a) Dem einen Typus gehören Genome an, die im luteum-Plasma 
keinerlei Störungen hervorrufen. Hierher gehören die Genome folgender 
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hirsutum-Sippen : München (7h22 x Mii’®)*, Stuttgart (Ih? x St®), Beuren 
(4h22 x B?), Erlangen (lh! x E*), Jena parv.* (1h12 x Jp“!0) und Jena 
parv. (1h? x Jp). Die durch Rückkreuzung entstandenen Pflanzen, also 
das hirsutum München, Stuttgart usw. mit luteum-Plasma, lassen sich 
in keiner Weise von der als väterliches Kreuzungselter verwendeten 
hirsutum-Sippe unterscheiden, weder im vegetativen Aufbau noch in der 
Pollenfertilität. In diesen Versuchen wurde zur Einlagerung das luteum- 
Plasma der /h!*-Pflanzen verwendet. Nur in 3 weiteren Versuchsreihen 
(luteum x hirsutum Erlangen”, luteum x hirsutum Jena parv*®, luteum x 
hirsutum Jena parv!®) wurde zum Vergleich auch das luteum-Plasma der 
E.-luteum-Pflanzen herangezogen, ohne daß ein anderes Ergebnis er- 
reicht worden wäre. Es tritt nur in den ersten, stark spaltenden Rück- 
kreuzungsgenerationen ein bestimmter Anteil von mäßig sterilen Pflan- 
zen auf, der in den höheren Rückkreuzungsgenerationen wieder ver- 
schwindet. Es handelt sich hier um ungünstige Genkombinationen, 
wobei es offen bleibt, ob sich diese Genkombinationen nur im Jutewm- 
Plasma auswirken oder nicht. 


Diese Versuchsergebnisse könnten den Eindruck erwecken, als würde 
das Plasma überhaupt keine Rolle spielen oder als würde es sich von dem 
Plasma der Vatersippen nicht unterscheiden. Das Einkreuzen eines Test- 
genomes mit einer größeren Quantität ,,plasmaempfindlicher‘ Gene 
(als solches kann wieder E.luteum verwendet werden) zeigt aber, daß 
dem nicht so ist. Der hirsutum-Jena x luteum-Bastard ist schon in der 
Diplophase stark vegetativ gestört, der lutewm-Bastard des hirsutum Jena 
mit lutewm-Plasma [(Ih'2 x hirsutum J°) x luteum und Ih? yong X luteum) 
ist aber völlig normal. Der hirsutum Erlangen x luteum-Bastard ist 
pollensteril, der (Ih!? x hirsutum Erlangen) x luteum-, bzw. (I x hir- 
sutum Erlangen?) x luteum-Bastard aber pollenfertil. Die luteum- 
Bastarde der hirsutum-Sippen München, Stuttgart und Beuren sind schon 
fertil, so daß der Vergleich mit den luteum-Bastarden der Rückkreuzungs- 
pflanzen keine auffälligeren Unterschiede ergeben kann. Doch läßt sich 
auch hier durch ausführlichere Messungen feststellen, daß die Fertilität 
im luteum-Plasma deutlich besser ist als im Plasma der hirsutum-Sippen 
München, Stuttgart und Beuren. Es lassen sich also auf diese Weise 
doch überall deutliche Plasmaunterschiede beweisen. Diese Unter- 
schiede werden nur bei der einfachen Rückkreuzung nicht manifest, da 
sich die Genome der eingekreuzten hirsutum-Sippen völlig in den har- 
monischen Entwicklungsablauf einfügen. 


* Die in Klammern beigefügten Symbole geben an, auf welchem Wege die 
höchste Rückkreuzungsgeneration erreicht wurde (MicHAELis 1938). Ih}? x 
Mii” heißt, daß in Z. luteum © 12mal E. hirsutum & (= lh'*) und in eine solche 
Pflanze © nochmals 10mal hirsutum München eingekreuzt wurde. Insgesamt 
liegen also 22 Rückkreuzungsgenerationen im luteum-Plasma vor. 
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b) Ein anderes Ergebnis wurde bei der Einkreuzung des hirsutum- 
I-Genoms in das £.-luteum-Plasma erhalten. Über diese Rückkreuzung 
wurde schon ausführlich berichtet (MIcHAELIS 1929, 1933, 1938, dort 
auch Abbildungen), so daß hier nicht auf Einzelheiten eingegangen wer- 
den muß. 1945 wurde die 24. Rückkreuzungsgeneration ausgesät, doch 
unterscheiden sich die höchsten Rückkreuzungsgenerationen nicht mehr 
von den niedrigeren. Im vegetativen Aufbau der Diplophase unterscheidet 
sich das hirsutum I mit lutewm-Plasma nicht wesentlich von dem zur Ein- 
kreuzung verwendeten hirsutum I. Über geringere quantitative Unter- 
schiede im Ablauf physiologischer Reaktionen wurde mehrfach berichtet 
(z. B. Unterschiede der Wuchsintensität und Pilzresistenz MICHAELIS 
1935 b, c, der Keimstimmung MicHAELIs 1939, Giftresistenz MICHAELIS- 
v. DELLINGSHAUSEN 1935, Verhalten gegenüber verschiedenen Tempe- 
raturen usw. FÜRTAUER 1940, Unterschiede der Plasmapermeabilität 
und Viskosität v. DELLINGSHAUSEN 1935, 1936), doch sind alle: diese 
Unterschiede so gering, daß sie erst an einem großen Zahlenmaterial 
statistisch gesichert werden können. Größere Unterschiede bestehen in 
der Pollenfertilität. In den ersten Rückkreuzungsgenerationen spalten 
infolge ,,plasmaempfindlicher‘ Gene, bzw. Genkombinationen mehrere 
Typen der Pollenfertilität heraus (vollfertil, etwa 40% fertil, steril, vgl. 
MicHAELIs 1933). Im Laufe der Rückkreuzung stellt sich bei den meisten 
Pflanzen eine völlige Pollensterilität ein. Korrelativ damit verbunden 
ist eine geringere Blütengröße (vgl. Abb. 3). 

Von den 7 in das E.-luteum-Plasma eingekreuzten Genomen bedingt 
also nur eines deutlichere Unterschiede, während sich im Zusammenwir- 
ken mit den übrigen Genomen der Unterschied zwischen hirsutum- und 
luteum-Plasma nicht auswirken kann. Es ist daher als ein besonderes 
Glück anzusehen, daß für die ersten, größeren Einkreuzungen gerade das 
Genom der hirsutum-Sippe I verwendet wurde. 

Diese relativ klaren Verhältnisse werden nun in den Rückkreuzungslinien mit 
hirsutum 1 durch das gelegentliche Auftreten von Ausnahmepflanzen getrübt. 
Wenn man die Rückkreuzungen an Hand eines großen Zahlenmaterials durchführt, 
so findet man unter den normalerweise sterilen Pflanzen immer wieder einzelne 
Pflanzen mit pollenfertilen Blüten. Am häufigsten sind noch Pflanzen, an denen 
nur einzelne Sektoren fertil sind. Diese Sektoren können sehr verschieden groß 
sein. Sie können im Extrem nur Teile einer einzigen Blüte (einige Antheren) oder 
aber fast die ganze Pflanze umfassen. Bei der weiteren Rückkreuzung unterschei- 
det sich die Nachkommenschaft der einzelnen Sektoren in ihrer Pollenfertilität 
(MicHaAELIs 1935a). Solche fertilen Sektoren sind in der 6. bis ungefähr 12. Rück- 
kreuzungsgeneration unter den typischen sterilen Pflanzen relativ selten. Unter 
den zahlreichen Rückkreuzungslinien enthielten immer nur einige wenige Num- 
mern einen wechselnden Prozentsatz (1 bis höchstens 30%) fertiler Pflanzen, die 
übrigen waren einheitlich steril. In den höheren Rückkreuzungsgenerationen 
wurden langsam die Nummern mit einzelnen fertilen Pflanzen häufiger. Die Nach- 
kommen dieser fertilen Pflanzen waren bei Rückkreuzung in überwiegendem Maße 
fertil, doch kommen ebenso, wie unter den Nachkommen steriler Pflanzen immer 
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wieder fertile Pflanzen auftreten, auch unter den Nachkommen der fertilen Pflan- 
zen immer wieder einzelne sterile vor. Ihre Häufigkeit ist gering und schwankt in 
den einzelnen Nummern in ganz unregelmäßigen Zahlen. Auch durch eine scharfe 





Abb. 3a—<c. Pollensterile (a) und pollenfertile (b) Blüten des hirsutum I mit luteum- 
Plasma (1h°%) im Vergleich mit Blüten des hirsutum I (c) mit eigenem Plasma. (Steril 
phot. 1943. 275, fertil phot. 1943. 276, I phot. 1943. 277.) 


mehrjährige Selektion nach pollenfertil und pollensteril gelang es nicht, rein fertile 
oder rein sterile Linien zu erhalten. 

Unter den fertilen und sterilen Linien wurden mehrfach haploide Pflanzen ge- 
funden, die naturgemäß alle meistens toten Pollen enthielten. Nachdem die haplo- 
iden Pflanzen wieder diploid gemacht worden waren (vgl. S. 471), entstand wieder 
der ursprüngliche Fertilitätsgrad. Obwohl bei solchen Pflanzen eine hochgradige 
Homozygotie zu erwarten gewesen wäre, traten auch an ihnen wieder vereinzelte 
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Chimären und Pflanzen gegensätzlicher Fertilität auf. In Tabelle 2 ist die De- 
szendenz einer diploiden Pflanze wiedergegeben, die auf dem Umwege über die 
Haploidie aus einer vermutlich heteroplasmonischen Rückkreuzungspflanze er- 
halten wurde. Aus ihr lieBen sich ohne Mühe 2 Linien verschiedener Fertilität 
isolieren. 

Berücksichtigt man neben diesen Verhältnissen die geringe Häufigkeit der 
abweichenden Pflanzen, die unregelmäßigen Zahlenverhältnisse und den über- 
wiegend mütterlichen Erbgang, so sind als Ursachen der Fertilitätsschwankungen 
mit großer Wahrscheinlichkeit Genspaltungen, Mutationen und labile Gene aus- 
zuschließen. Wahrscheinlich handelt es sich um Plasmonabänderungen infolge 























Tabelle 2. 
Entstehung der Stammpflanze D u 
1935 | 1936/37 1939 1941 1942 1943 | 1944 
| 
1h22. die Z.-luteum-Kreu- die Selb- 22 Pflanzen) —27 , | —20 
Pflanze, zung ergab unter stung ergab (| 2 Pflan- steril Pflanzen | Pflanzen 
steril mit | 28 Bastarden 1 ha- mehrere zen 9 Pflanzen | steril steril 
fertilen | ploide /hn-Pflanze, die diploide steril mit fertilen 
Sektoren | durch Colchiein-Be- Pflanzen, Sektoren 
handlung eine gestei- darunter 
gerte Pollenfertilität die fertile 5 Pflanzen 
erhielt und eine Stamm- steril 
Selbstung ermöglichte | pflanze mit 13 Pfl 2 Pflanzen 
folgender f til 4 | mit sterilen 
Deszendenz — Sektoren 
| jas Pflanzen | —29 —20 
| fertil Pflanzen | Pflanzen 
| fertil fertil 














von Mischungen und Entmischungen des Plasmas (MicHAELIS 1935a), wie sie 
neuerdings an hirsutum x parviflorum-Bastarden nachgewiesen wurden (MicHa- 
ELIS 1945a, b, MıcHaruıs-Ross 1943, Ross 1942). In diesem Palle wire anzu- 
nehmen, daß das hirsutum I im Zusammenhang mit dem luteum-Plasma Pollen- 
sterilität bedingt. Die fertilen Sektoren und Pflanzen wären dann durch einen 
Übertritt von hirsutum-Plasma aus dem Pollenschlauch in das lutewm-Plasma der 
Eizelle zu erklären, also wahrscheinlich durch ein hirsutum-luteum-Mischplasma. 
Die sterilen Pflanzen der fertilen Rückkreuzungslinien könnten durch Plasma- 
entmischungen wieder mehr oder minder reines luteum-Plasma enthalten. Mit 
einer solchen Hypothese würden sämtliche Versuchsergebnisse in Einklang stehen. 

Wenn sich, abgesehen von der Pollensterilität, keine auffälligeren 
Unterschiede zwischen den verschiedenen /h”-Pflanzen und dem Vater 
hirsutum I ergeben, so lassen sich die Plasmaunterschiede beider Pflanzen- 
typen leicht durch eine /utewm-Testkreuzung verdeutlichen. Alle luteum- 
Bastarde der /h"-Linien sind fertil, während der hirsutum I x luteum- 
Bastard völlig pollensteril ist und reduzierte Blüten hat (vgl. MicHAELIS 
1929, 1933, 1938). Dabei ist es gleichgültig, ob pollenfertile oder pollen- 
sterile [h”-Pflanzen zur luteum-Kreuzung verwendet werden. Es lassen 
sich höchstens ganz geringe Unterschiede durch besonders umfangreiche 


Messungen feststellen. 
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Diese Ergebnisse zeigen, daß das /uteum-Plasma auch bei Gegenwart 
des hirsutum-Kernes seine spezifischen Reaktionsnormen beibehält, 
wenn keine Vermischung der Plasmen erfolgt. Nachdem dieses Ergebnis 
bei einer 22jährigen Rückkreuzung über 24 Generationen festgehalten 
wurde, kann an der allgemeinen Gültigkeit auch über eine beliebige 
größere Zahl von Rückkreuzungsgenerationen nicht mehr gezweifelt 
werden. 


II. Einkreuzungen in das hirsutum-Jena-Plasma. 

Das hirsutum-Jena-Plasma und die ihm ähnlichen Plasmen gehören 
zu den seltenen Plasmen, in denen bei Einlagerung bestimmter Genome 
mehr oder minder starke vegetative Störungen auftreten können. Es 
eignete sich daher besonders gut zu einer Analyse der Wechselwirkungen 
von Genom und Plasmon (MicHAELIS I—VII, 1940—1945). 

a) Die meisten hirsutum-Jena-Bastarde, die in der F, keine Reziproken- 
_ unterschiede zeigten, blieben auch bei der weiteren Rückkreuzung normal 
und weisen keinerlei Entwicklungsstörungen auf. Hierher gehören die 
Einkreuzungen der hirsutum-Sippen Fall (J x F’), Insel candidum und 
cand® (J XI c®), Pyrmont (J x P°), Prokopi (J x P5), cruciatum 
(J x cf), Xanthi (J x X®) und Attika (J x A®). Alle Rückkreuzungs- 
pflanzen sind völlig normal und vollfertil. Es läßt sich höchstens an den 
Rosetten eine schwache Melierung feststellen. Nach allen Erfahrungen 
(MicHAELIs I, 1940, Ross 1941—1945 I—V) ist es aber durchaus möglich, 
daß sich durch ausführliche entwicklungsphysiologische Untersuchungen 
Bedingungen auffinden lassen, bei denen weitere Entwicklungsstörungen 
auftreten. 

Diesen Rückkreuzungslinien kann die Rückkreuzung mit hirsutum 
Erlangen (J X E!°) angeschlossen werden. Die Pflanzen sind ebenfalls 
vegetativ normal, aber herabgesetzt pollenfertil. 

Bei allen diesen Rückkreuzungen könnte der Eindruck entstehen, 
als würde dem Plasma der hirsutum-Sippe Jena kein erheblicher Unter- 
schied gegenüber den Plasmen anderer hirsutum-Sippen zukommen. 
Daß dem aber nicht so ist, läßt sich jederzeit durch die Einkreuzung 
eines stark ,,plasmaempfindlichen“ Testgenoms, z. B. von hirsutum 
Miinchen, Kew albiflorum, Caen oder Coimbra beweisen. Es treten dann 
sofort die bekannten, starken Entwicklungsstörungen auf. 

b) Dieser Gruppe von Rückkreuzungen läßt sich eine weitere an- 
schließen, bei der die F,-Kreuzungen ebenfalls keine Reziproken-Unter- 
schiede aufweisen und auch die Pflanzen der höheren Rückkreuzungs- 
generationen von dem zur Rückkreuzung verwendeten Vater nicht 
wesentlich verschieden sind. Estreten aberin den niederen Rückkreuzungs- 
generationen vereinzelte Pflanzen mit den typischen Störungen des 
hirsutum-Jena-Plasmas auf. Sie müssen durch plasmaempfindliche 
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Kombinationen mütterlicher und väterlicher Gene entstehen. Bei der 
Rückkreuzung mit hirsutum Gießen orange zeigt die F, nur unwesent- 
liche, geringe Reziprokenunterschiede, in der F, waren von 323 Pflanzen 
verschiedener Aussaaten 28 Pflanzen in sehr verschiedenem Ausmaße 
gestaucht und gestört. Von 10 Pflanzen der F, waren 4 ganz schwach 
gestaucht, 2 hatten eine verminderte Pollenfertilität. Die Pflanzen der 
weiteren, höheren Rückkreuzungsgenerationen (bis J xG. 0.10) zeigen 
außer einer schwachen Melierung der Rosetten keine Unterschiede gegen- 
über der Sippe Gießen orange, sie sind normal und vollfertil (vgl. MicHa- 
ELIS III, 1940). 

Ähnlich verhält sich die Sippe hirsutum I. Die reziproken 
F,-Bastarde sind gleich, in der F, waren von 228 Pflanzen’8 schwächer, 
2 stärker gestaucht und hatten verkrüppelte Blüten. Die höheren 
Rückkreuzungsgenerationen, die auf verschiedenem Wege erreicht 
wurden [Jena parv® x I°, Jena parv® x (Ih”)? und Jena parv x (Ih")11], 
waren wieder normal und weitgehend fertil. Die Rosetten allerdings 
zeigten eine verhältnismäßig starke Melierung (vgl. Abb. 4, MicHAgLIS 
1940 I, S. 195), doch war die Manifestation dieser Melierung von den 
Witterungsverhältnissen abhängig und schwankte in den einzelnen 
Jahren stark. 

Bei der Rückkreuzung mit hirsutum Afghanistan sind die reziproken 
F,-Verbindungen gleich, die höheren Rückkreuzungsgenerationen (J A°) 
sind ebenfalls normal und fertil, wenn auch etwas schwachwüchsiger als 
das typische Afghanistan. In der F, war von allerdings nur 10 Pflanzen 
1 stark gestaucht und fleckig, 2 weitere besaßen verkrüppelte Blüten. 

Selbstverständlich war auch in dieser Gruppe von Rückkreuzungen 
die typische Reaktionsnorm des hirsutum-Jena-Plasmas jederzeit durch 
eine entsprechende Testkreuzung nachweisbar. Die Kreuzung z. B. mit 
E.luteum oder E. hirsutum Caen war typisch gestört. 

c) Bei allen übrigen Rückkreuzungen manifestierten sich auch in den 
höheren Rückkreuzungsgenerationen die Entwicklungsstörungen. Hier war 
zur Erkennung der erblichen Reaktionsnorm keine Testkreuzung not- 
wendig. In den seltensten Fällen blieb der Störungsgrad der F,-Kreuzung, 
nach einigen Schwankungen in den niederen Rückkreuzungsgenerationen, 
in den höheren mehr oder minder erhalten, so z. B. die schwache Stau- 
chung des hirsutum-Jena X Seelow-Bastardes bei dessen Rückkreuzung 
(J x 89). 

In allen anderen Fällen nahm der Störungsgrad mehr oder minder zu. 
Hierher gehören die Rückkreuzungen mit hirsutum Tübingen (J x TS), 
die durch eine besonders starke Reduktion und Verkrüppelung der 
Blüten ausgezeichnet ist, weiterhin die Rückkreuzungen mit hirsutum 
Wien (J x W®, vgl. Abb. 4), München (J x M?) und Stuttgart (J x St‘). 
In diesen letzteren 3 Fällen ist die Zunahme der Stauchungen und im 
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Zusammenhang mit ihr die Blütenreduktion so stark, daB die Rück- 
kreuzungen nur mit Schwierigkeit durchgeführt werden können und die 
Kreuzungen bei ‚weniger günstigen 
Temperaturverhältnissen versagen. 
d) Bei den Rückkreuzungen mit 
hirsutum Oslo (J x 0%), Claygate 
(J x CS), Plön (J x P5) und Kaschmir 
(J x K®) entstanden nicht wie in den 
unter c) genannten Linien einheitliche 
Nachkommenschaften, sondern die 











Abb. 4a—c. Rückkreuzung hirsutum Jena x hirsutum Wien. a Reziprok verschiedene 

F,-Kreuzung, links hirsutum-Jena-, rechts hirsutum-Wien-Plasma (phot. 1943. 284. 

August). b Aufspaltung in der Kreuzung Jena © x Wien ¢g*. (Phot. 1943. 285, 286, 

287. August). ce Hirsutum Wien mit hirsutum-Jena-Plasma. Alle Pflanzen einheitlich 

stark gestört (J x W”). Hirsutum Wien gleicht ungefähr der rechten Pflanze von b 
(vgl. auch MIOHAELIS 1940. I. Abb. 3., S. 192). (Phot. 1943. 288. August.) 


höchsten Rückkreuzungsgenerationen spalteten in demselben Maße wie 
die niedrigeren Generationen (Abb. 5). Das ist ohne weiteres verständ- 
lich, da auf den kleinen, nicht mehr zur Blüte kommenden Zwerg- 
pflanzen, die vermutlich den Störungsgrad des Kaschmir-Genoms im 
Jena-Plasma repräsentieren und die wahrscheinlich mehr oder minder 
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homozygot sind, keine Kreuzungen mehr durchgeführt werden können. 
Zu den Rückkreuzungen müssen die weniger stark gestörten Pflanzen 
verwendet werden, die aber heterozygot sind und die wahrscheinlich 
noch einzelne weniger stark störende hirsutum-Jena-Gene enthalten. 
Ein besonderes Interesse gewährt die Rückkreuzung mit hirsutum 
Kaschmir, da hier die reziproken F,-Bastarde gleich und in keiner 
Weise gestört sind. Das nicht störende hirsutum-Jena-Genom domi- 
niert hier völlig über die stark störenden Kaschmir-Gene, ein besonders 
schönes Beispiel, daß der Ausfall der F,-Kreuzungen auch bei geeig- 
neten, plasmaempfindlichen Genomen noch kein Urteil über das Vor- 
handensein plasmatischer Unterschiede zuläßt. 

e) Die Einkreuzung noch stärker störender Genome in das hirsutum- 
Jena-Plasma scheitert daran, daß die F,-Kreuzung mit Jena-Plasma ent- 
weder nicht zur Blüte kommt oder überhaupt nicht lebensfähig ist. Nur in 
einem Falle scheint eine solche Rückkreuzung auf.einem Umwege zu ge- 
lingen. Die Jena x Kew-albiflorum-F,-Kreuzung kommt nie zur Blüte. Es 
wurde nun beobachtet, daß das bei der Sippe Jena aufgefundene Gen parv 
(MicxagLis VI, 1942) die Lebens- und Blühfähigkeit soweit erhöht, daß 
z. B. der F,-Bastard mit Kew albiflorum gerade noch zur Blüte kommt, 
wenn auch der Bastard sonst noch gestört ist. In der F, treten nun 20,8%, 
in der F, 38,5% normalwüchsige Pflanzen neben stärker gestauchten 
Pflanzen auf. Die Blüten sind pollensterilund zeigen starke Aufspaltungen 
in bezugauf die Blütengröße. In der F, nehmen die Aufspaltungen in mehr 
oder minder gestörte Pflnzen ab, wobei aber der Durchschnitt der Pflan- 
zen relativ schwach gestört ist. Es ist möglich, daß hier der seltene Aus- 
nahmefall vorliegt, daß zwar das Kew-albiflorum-Genom im F,-Bastard 
zu sehr starken Disharmonien mit dem Jena-Plasma führt, daß es aber 
im homozygoten Zustand nur geringe Entwicklungsstörungen hervorruft. 


II. Einkreuzungen in die hirsutum-Jena-ähnlichen Plasmone. 

a) Hier sind 2 Rückkreuzungen auf der hirsutum-Sippe Essen anzu- 
schließen, die wir 1941 mit der 5. Rückkreuzungsgeneration aus dem 
Sortiment Brücher übernommen und inzwischen bis zur 9. Rückkreu- 
zungsgeneration fortgeführt haben. Das Plasma der hirsutum-Sippe 
Essen manifestiert sich in ganz ähnlichen Störungen wie das der hir- 
sutum-Sippe Jena (vgl. MicHAELIS 1945a). Die Rückkreuzungen er- 
geben auch in den höchsten Rückkreuzungsgenerationen (E x Wien- 
Tiibingen®, E x Tübingen?) noch immer spaltende Nachkommenschaften, 
wie dies unter II d schon geschildert worden ist!. An der Erblichkeit der 

1 Es ist von Interesse, daß LEHMANN (1941) unter seinen hirsutum-Sippen 
(hirsutum 11 Bonn) solche besitzt, die sich genau wie diese Rückkreuzungslinien mit 
hirsutum-Essen-Plasma verhalten und auch bei Selbstung immer wieder gestörte 
Pflanzen abspalten, wie sie für die den hirsutum-Jena-äh lichen Plasmen kenn- 
zeichnend sind. Es ist sehr wahrscheinlich, daß sie auf eine ähnliche Weise, d.h. 
durch Einlagerung störender Genome in entsprechende Plasmen entstanden sind. 
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plasmatischen Reaktionsnorm kann auch hier kein Zweifel bestehen. 

b) Weiterhin sind hier die Rückkreuzungen mit und auf den hir- 
sutum-Sippen Kalksee, Kölleda, Saaleufer, Fuchsturm und Klausenburg 
anzuführen, die sämtlich nur bis zur 4. Rückkreuzungsgeneration 
gediehen sind. 

Die Rückkreuzungen im Jena-Plasma, wobei in ein relativ schwach 
wirksames Plasmon schwach plasmaempfindliche Genome eingelagert 
werden (vg1.MıcHAruıs VII, 1944), ergeben:erwartungsgemäß keinerlei 
Entwicklungsstörungen. Alle Rückkreuzungspflanzen sind normal und 
vollfertil. 

Bei der Einkreuzung des hirsutum-Jena-Genoms in die Plasmen der 
oben genannten hirsutum-Sippen wird in stärker wirkende Plasmone ein 
Genom mit relativ stark plasmaempfindlichen Genen eingelagert. Dem- 
entsprechend treten trotz vieler Ähnlichkeiten der vergleichenden Sippen 
Entwicklungsstörungen auf. Das dem hirsutum-Jena-Plasma besonders 
ähnliche Plasma der Sippe Kalksee ruft keine vegetativen Entwick- 
lungsstörungen, nur Pollensterilität hervor. Bei der Einkreuzung des 
hirsutum-Jena-Genoms in das Fuchsturm-Plasma entstehen in der F, 
infolge plasmaempfindlicher Genkombinationen 10,3% gestauchte und 
50% pollensterile Pflanzen. Die Pflanzen der weiteren Rückkreuzungs- 
generationen sind aber wieder normal und fertil. Bei der Einlagerung 
des hirsutum-Jena-Genoms in das Plasma der Sippen Saaleufer, Kölleda 
und Klausenburg spaltet die F, noch in fertile und sterile Pflanzen, 
die folgenden Generationen sind pollensteril. In bezug auf die vege- 
tativen Entwicklungsstörungen nimmt die Zahl der gestauchten Pflanzen 
(von 39% auf 65% im Saaleufer-Plasma, im Kölleda-Plasma von 44,8% 
auf 83,3%, Abb. 6), ebenso der Stauchungsgrad im Laufe der Rückkreu- 
zungen zu. Die zur Zeit vorhandene F, ist noch heterozygot, doch ist 
anzunehmen, daß das hirsutum-Jena-Genom in diesen Plasmen, wenn es 
überhaupt homozygot einzulagern ist, gestauchte Pflanzen bedingt. 

Die Einkreuzung des hirsutum-Xanthi-Genoms in das hirsutum- 
Saaleufer-Plasma (S x X) läßt ebenso wie bei der Einlagerung in das 
hirsutum-Jena-Plasma keine Entwicklungsstörungen und daher auch 
keine Plasmaunterschiede erkennen. 

Alles in allem ergibt sich, daß die für das hirsutum-Jena-Plasma 
gewonnenen Ergebnisse auch ohne weiteres auf die dem hirsutum Jena 
ähnlichen Plasmen übertragen werden können. 

Abb. 5. Rückkreuzung hirsutum Jena x hirsutum Kaschmir. a) Die beiden Eltern, 
links Jena, rechts Kaschmir (phot. 1939. 271 und 278. 1943. August). b) Die un- 


gefähr gleichen reziproken F,-Bastarde, links mit hirsutum-Jena-, rechts mit hirsutum- 
Kaschmir-Plasma (phot. 1943. 279 und 280. August). c) Aufspaltung der Jena x Ka- 


schmirn-Riickkreuzung, rechts 4 blühfähige, aber heterozygote Pflanzen, links 2 nicht 
mehr blühende, stark gestörte Pflanzen, die wahrscheinlich das Kaschmir-Genom mit 
Jena-Plasma enthalten, [Phot. 1943. 282 (rechts) und 283 (links). August.] 


Planta Bd. 35. 32 
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IV. Einkreuzungen in weitere Epilobium-Plasmen. 

a) Bei einer größeren Zahl von Plasmen führten die durchgeführten 
Genomeinlagerungen zu keinem sichtbaren Ergebnis. Die Pflanzen der 
Riickkreuzung sind völlig den zur Kreuzung verwendeten Vätern gleich, 
sie sind nicht gestört und pollenfertil. Aus diesem Ergebnis darf jedoch 
nicht der Schluß gezogen werden, daß alle untersuchten Pflanzen einander 
gleich seien. Es ist wahrscheinlich, daß auch hier Plasmaunterschiede 
aufgefunden werden kön- 
nen, wenn geeignete Ge- 
nome in die Plasmen ein- 
gelagert werden und daß 
dann die Vererbung dieser 
Unterschiede in den Rück- 
kreuzungsreihen bewiesen 
werden kann. Zu dieser 





Abb. 6. Gestauchte Pflanzen aus der Rückkreuzung Kölleda x Jena”. (Phot. 1943. 
240 und 241. August.) 


Gruppe von Rückkreuzungslinien gehören die in Tabelle 3 angeführten 
Plasmon-Genom-Kombinationen. 














Tabelle 3. 
Ver detes Pl Gang der Rückkreuzung, d. h. 
ne: Plasmon-Genom-Kombination 
E. parviflorum Tübingen (Brücher) px hirsutum Essen® 
E. hirsutum Tübingen (Brücher = AS) TX hirsutum Essen® 
E. hirsutum Wien (Briicher = h®) W x hirsutum Essen? 
E. hirsutum Erlangen Ex Jena®, E x (Zhn)1° 
E. hirsutum cruciatum c x Kew albiflorum®, c x (Ihn)? 
E. hirsutum Stuttgart St x Jena®, St x hirsutum I*, St x (Ihn)? 
E. hirsutum Beuren B x hirsutum I‘, Bx München‘, 
Bx Erlangen‘, B x Hohenheim, 
B x Miincheberg* 
E. hirsutum Oslo Ox Jena’ 
E. hirsutum Caen Cx Jena’, Cx Seelowf, C x Insel 
candidum? 
E. hirsutum Afghanistan A x Jena® 
E. hirsutum Kirstenbosch K x Jena? 
E. hirsutum Parys Px Jenaÿ 
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Obwohl die Rückkreuzungen keine Plasmaunterschiede erkennen 
lassen, so lassen sich solche doch durch Einkreuzung entsprechender 
Testgenome nachweisen. Durch die Rückkreuzungen ist das hirsutum I 
(= Ih")-Genom in 4 verschiedene Plasmen eingelagert worden. Kreuzt 
man das hirsutum I mit Erlangen und cruciatum-Plasma mit E. luteum, so 
entstehen pollensterile Bastarde, die entsprechenden Kreuzungen der 
hirsutum-I-Pflanzen mit Beuren- und Stuttgart-Plasma sind aber pollen- 
fertil. 

b) Bei einer größeren Anzahl von Plasmen traten wenigstens bei 
einigen Einkreuzungen Sferilitätserscheinungen auf. Hierher gehören 
folgende Plasmen: 

1. Das Plasma der hirsutum-Sippe I. Die Einlagerung der Genome 
der hirsutum-Sippen Jena (I x J’) und Stuttgart (I x St*) zeigte nichts 
Besonderes und gab fertile Rückkreuzungspflanzen. Bei der Einkreuzung 
des cruciatum-Genoms (I xc‘) traten in der 2. Rückkreuzungs- 
generation infolge plasmaempfindlicher Genkombinationen einige wenige 
Pflanzen mit gestauchten Blütenständen und verkrüppelten Blüten auf 
(Abb. 7), die in den entsprechenden Kreuzungen mit cruciatum-Plasma 
fehlen oder kaum zu erkennen sind. Die höheren Rückkreuzungsgene- 
rationen sind normal und fertil. Bei der Einkreuzung der hirsutum-Sippe 
München (I x M°) war die F, mäßig pollenfertil, die Antheren waren 
zwar noch gelb, öffneten sich aber kaum mehr. In der F, trat eine Auf- 
spaltung in sterile, mäßig und gut fertile Pflanzen auf. Die sterilen 
Pflanzen spalteten bei der Rückkreuzung weiter in sterile und fertile 
Pflanzen, waren also heterozygot, während die fertilen Pflanzen nur 
fertile Nachkommen ergaben. Die höchsten Rückkreuzungsgenerationen 
(ab I x M5) waren einheitlich.mäßig fertil. Das hirsutum-München- 
Genom bedingt im I-Plasma also kaum Entwicklungsstörungen, es ent- 
stehen nur in den niederen Rückkreuzungsgenerationen plasmaempfind- 
liche, sterile Genkombinationen. 

2. Ähnlich verhält sich das Plasma der hirsutum-Sippe Fall. Bei der 
Einkreuzung des hirsutum-Jena-Genoms (F x J*), das im Plasma der 
hirsutum-Sippe I keinen Effekt hatte, traten in der F, einzelne sterile 
Pflanzen auf, die in den späteren Rückkreuzungsgenerationen wieder 
fehlten. 

3. Kreuzt man in das Plasma der Sippe Kew albiflorum die Genome 
der Sippen Gießen orange (K x G. 0.8), cruciatum (K xc’) und Jena 
(K x J’) ein, so lassen sich keine Plasmawirkungen erkennen. Die 
Pflanzen der Rückkreuzungen sind normal und vollfertil. Bei der Ein- 
kreuzung des München-Genoms (K x M®) entstehen nur mäßig fertile 
Pflanzen. Bei der Einlagerung des hirsutum-Wien-Genoms (K x W®) 
treten in den niederen Rückkreuzungsgenerationen unter weitgehend 
sterilen Pflanzen gelegentlich einige gut fertile Pflanzen auf, die 
höheren Rückkreuzungsgenerationen sind einheitlich schlecht fertil. 

32* 
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Gleichzeitig verringert sich die Blütengröße etwas (vgl. auch MicHAELIs- 
BakKER VIII, 1945): Bei anderen Kombinationen scheitert die Rück- 
kreuzung schon an der hochgradigen Sterilität der F,-Pflanzen (Abb. 8). 





Abb.7. Gestauchte Blütenstände einzelner Pflanzen der Kreuzung Ixcruc.* In der 
Kreuzung (crue. xI)xcruc. kommen keine Pflanzen mit reduzierten Blüten und 
gestauchten Blütenständen vor. (Phot. 1933. 281.) 


4. Hier wäre das Plasma der Sippe Insel candidum anzuschließen. 
Bei der Einkreuzung des hirsutum-Jena- (I x J?) und Xanthi-Genoms 
(I x X?) treten bis zur 3. Rückkreuzungsgeneration neben fertilen auch 





Abb. 8. Völlig sterile Blüten der Kreuzung Kew albiflorum x Parys. (Phot. 1941. 451.) 


sterile Pflanzen auf, die z. B. in der Kreuzung (Jena x Insel cand.) 2 x 
Jena ¢ fehlen, also auf plasmaempfindliche Genkombinationen zurück- 
zuführen sind. Die höchsten Rückkreuzungsgenerationen sind wieder 
pollenfertil. Bei der Einkreuzung des Caen-Genoms (vgl. auch MıcHaA- 
ELIS-BAKKER VIII, 1945, Tabelle 12) in das Plasma von Insel candidum 
ist die F, pollenfertil, in der F, treten neben fertilen auch sterile Pflanzen 
auf und mit der weiteren Einlagerung steigern sich die Entwicklungs- 
störungen bis zur völligen Pollensterilität (I xC’). Gleichzeitig mit der 
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Reduktion der Pollenfertilität sinkt auch die BlütengrôBe. Die Krone der 
Rückkreuzungspflanzen ist kaum länger als der Kelch. Die Blüten 
öffnen sich kaum und werden gelegentlich schon als geschlossene Knospen 
abgestoßen. Die Antheren sind zu kurzen, grünen Schüppchen reduziert. 
Einige Blütenmessungen von genomgleichen, aber plasmaverschiedenen 
Pflanzen gibt Tabelle 4 wieder. 




















Tabelle 4. 
Blütenmessungen in Millimeter 
Genom Plasmon Kreuzung | Kronblatt- | Kronblatt- | Staubblatt- 
länge | breite länge 
| 

Caen Caen selbst 16,7 | 15,6 9,0 

GieBen orange Gx (Ct 16,4 | 13,5 | 6,9 

Caen | Seelow (Abb. 9) S x C4 15,1 | 12,9 5,9 

Insel candidum Ix ns 1 ee. | € 

(Abb. 9) | 


5. Im Plasma der Sippe Seelow führt das Jena-Genom (S x J*) 
zu normal fertilen Pflanzen. Bei der Einkreuzung des stark störenden 
Caen-Genomes (S x C®) spalten in der F, fertile, schlecht fertile und 
pollensterile Pflanzen heraus. Hier erweisen sich die fertilen Pflanzen 
als heterozygot, während die sterilen eine einheitlich pollensterile Nach- 
kommenschaft ergeben. Die Pflanzen der höheren Rückkreuzungs- 
generationen sind dementsprechend steril. Tabelle 4 zeigt auch eine ge- 
ringe Reduktion der Blütengröße, die aber nicht so stark ist wie im 
Plasma von Insel candidum (Abb. 9). 

6. In das Plasma der hirsutum-Sippe München wurde neben hirsutum- 
Sippen-Genomen auch das E.-Iuteum-Genom einzulagern versucht. Die 
Einkreuzung des luteum-Kernes in das Plasma von hirsutum I scheiterte 
schon mit der 3. Rückkreuzungsgeneration an der Lebensunfähigkeit 
der Pflanzen (MicHAELIS 1933). Da das hirsutum-München-Plasma 
weniger stark stört als das hirsutum-I-Plasma — die hirsutum (I? x 
München 3) x luteum-Bastarde sind steril, die (München 9 XI 3) x 
luteum-Bastarde aber fertil —, wurde der Versuch, ein /uteum- mit 
hirsutum-Plasma zu erhalten, mit dem Plasma der hirsutum-Sippe Mün- 
chen wiederholt. Auch hier treten, besonders in den niederen Rück- 
kreuzungsgenerationen, Entwicklungsstörungen auf. Die Blüten sind 
extrem reduziert und steril, die Pflanzen bleiben nur zu einem kleinen 
Teil am Leben. Es sei aber erwähnt, daß unter den gestörten Pflanzen 
keinerlei Stauchungen vorkommen, wie sie für das hirsutum-Jena- 
Plasma kennzeichnend sind. Die geringe Lebensfähigkeit hat im hir- 
. sutum-München-, eben :o im hirsutum-I-Plasma also andere physiologische 
Ursachen als im hirsutum-Jena-Plasma. Wenn diese Entwicklungs- 
störungen auch groß sind und die Rückkreuzung erheblich erschweren, 
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so sind sie doch im hirsutum-München-Plasma wesentlich geringer als 


im hirsutum-I-Plasma, so daß 1945 schon die 5. Rückkreuzungsgeneration 
ausgesät werden konnte. Die Pflanzen der höchsten Rückkreuzungs- 


+ 





Abb. 9. Links 2 Blüten von Pflanzen, die das hirs. Caen-Genom im Plasma von 
hirs. Seelow enthalten, rechts 3 Blüten, die dasselbe Genom im Plasma von hirs. 
Insel cand. enthalten. (Phot. 1942. 413.) 


generationen sind noch heterozygot und besitzen stark reduzierte Blüten 
(Abb. 10): Bei den hirsutum-Sippenkreuzungen führt die Einlagerung 
der Genome von hirsutum I [M xI!, M x (Ih")10], Jena (M x JU), 
Gießen (M x G®) und Beu- 
ren (M x B*) zu keinem 
besonderen Ergebnis. Alle 
Pflanzen sind vollfertil 
und normal. 


Besondere  Verhält- 
nisse treten bei der Ein- 
kreuzung von hirsutum 
Wien (M x W®) auf. In der 
F, traten unter 233 Pflan- 
zen 6 Pflanzen (Abb. 11) 


Abb. 10. Blüten der hirsutum-München xluteum*- mit gestörten Blüten auf, 

Rückkrenzung mit reduzierter Krone und ver- . . os 

kiimmerten Antheren. (Phot. 1943. 274. 12. August.) die otwas an die früher 
beschriebenen deforma- 


tum-Blüten (MicHAELIS 1939) erinnern. Schon die Knospen fallen 
durch ihre etwas runde Gestalt auf. Die Kronblätter sind infolge eines 
verringerten Randwachstums etwas kapuzenförmig eingezogen. Sie 
können sich zum Teil nicht richtig entfalten, wodurch sich auch die 
Knospen nur unregelmäßig öffnen. Die Anthozyanbildung ist gestört, 
die Krone wird meistens nur blaß fleischrot. Die Antheren sind reduziert 
und enthalten keinen Pollen. Auch der Samenansatz ist schlecht. Diese 
Entwicklungsstörungen sind bei den einzelnen Pflanzen sehr verschieden 
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stark ausgeprägt. Sie dürften auf einer Kombination mehrere Gene von 
hirsutum München und Wien im München-Plasma beruhen. 


Weitere Rückkreuzungen wurden auf normalen, schwach und stark 
* gestörten Pflanzen durchgeführt. Alle Kreuzungsversuche auf den stark 
gestörten Pflanzen scheiterten an der völligen Sterilität derselben. Die 
Kreuzungen auf den 4 schwach gestörten Pflanzen gaben ebenfalls nur 
einen sehr schlechten Samenansatz und 
schlecht keimfähige Samen (Keimung 
nur 34,3%). Sämtliche 47 Keimpflanzen 
waren schon vegetativ mehr oder min- 
der stark gestört, während die Mutter - 
pflanzen nur Störungen der Blütenent- 
wicklung aufwiesen. Alle Pflanzen hat- 
ten auffallend bleiche, gelbgrüne Blätter. 
Die Laubblätter waren ähnlich denKron- 
blättern relativ breit und durch das ver- 
zögerte Randwachstum verbeult und 
verbogen. Das Gesamtwachstum der 
Pflanzen war erheblich verringert und 
nur wenige Pflanzen kamen zur Blüte. 
Die Blüten waren wieder stark gestört, 
so stark, daß sich auf ihnen keine 
Kreuzungen durchführen ließen. Die 
Rückkreuzungen auf 2 normalen F,- 
Pflanzen gaben ebenfalls eine gestorte F,, 
' doch warendie Stôrungen hierim Durch- 45, 44. BptoRgtpäst cite (ieoutum- 
schnitt wesentlich schwächer. Es konn- München x hirsutum -Wien) x hirsu- 
ten die am schwächsten gestörten Pflan- ren ae singe ont | 
zen zur weiteren Rückkreuzung verwen- August.) 

det werden. Die F,-Pflanzen zeigten 

noch alle im Rosettenstadium geringe Entwicklungsstérungen, sie 
waren bleichgrün und klein (Abb. 12). Diese Entwicklungsstörungen 
ließen mit dem Auswachsen der Rosetten nach und ein Teil der Pflanzen 
bildete normale, fertile Blüten. Die von solchen Pflanzen ausgehenden 
weiteren Rückkreuzungsgenerationen waren völlig normal und pollen- 
fertil. 

Kurz sei darauf hingewiesen, daß ähnliche Störungen der Blüten- 
entwicklung auftreten, wenn die hirsutum-Sippe Wien in das hirsutum- 
Jena-Plasma eingelagert wird (MicxagLis III, 1940, Abb. 8, S. 313). 
Die dort mit ihnen verknüpften vegetativen Entwicklungsstörungen 
geben aber ein völlig anderes Bild. 

Die in mancher Beziehung ähnlichen deformatum-Blütenstörungen 
haben eine genetisch völlig andere Grundlage. Sie werden durch ein 
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einzelnes Gen der Sippe Kew albiflorum hervorgerufen, das in bestimmten 
Plasmen in homozygotem Zustande zu einer mit Pollensterilität verbunde- 
nen Deformation und Verkrüppelung der Blüten führt. Störungen der 
vegetativen Phase fehlen (MiıcHAarLıs 1939, Abb. 3—5). Dieses Gen ° 
manifestiert sich gerade im Plasma der hirsutum-Sippe München nicht, 
ebensowenig im Plasma von cruciatum, so daß bei Rückkreuzung dieser 
Sippen mit Kew albiflorum (M x K. a.8 und cr x K. a.8) nur Pflanzen 
mit normalen, fertilen Blii- 
ten auftreten. Durch aus- 
fiihrliche Bliitenmessungen 
läßt sich zwar bei den 
Mii x Kew albiflorum”- 
Pflanzen eine ganz geringe 
Bliitenreduktion feststellen 
(vgl. Tabelle 5), es muB 
aber offen bleiben, ob an ihr 
das deformatum-Gen betei- 
ligt ist. 

7. Im Gegensatz hierzu 
manifestiert sich das defor- 
matum-Gen im Plasma der 
Sippen Wien und GieBen. 
In beiden Fällen ist die F,- 
Kreuzung normal, in der F5 


Abb. 12. Oberste zwei Reihen: Keimpflanzen dr sind 50% (bei Selbstung 
störungen: nächste zwei Reihen:gleichalte Pflanzen 23 %) der Pflanzen deforma- 
der Kreuzung München x Wien‘; unterste drei Pflan- tym. Die Stärke der Blüten- 
zen: normale Pflanzen derselben Kreuzung. A . j 
(Phot. 1942. 87. 20. IV.) reduktion ist zum Teil von 
akzessorischen Genen, zum 
Teil vom Plasma abhängig. In der F; und F3 treten unter den homo- 
zygoten deformatum-Pflanzen noch Aufspaltungen im Grade der 
Blütenreduktion auf. Im Laufe der Rückkreuzung stellt sich in den 
einzelnen Plasmen schließlich ein einheitlicher, aber verschiedener 
Reduktionsgrad der Blüten ein. Tabelle 5 gibt Blütenmessungen an 
genomgleichen, aber plasmaverschiedenen Pflanzen der 5. Rückkreu- 
zungsgeneration wieder. Die dort festgestellten Blütengrößenunter- 
schiede bleiben auch bei den weiteren Rückkreuzungen (cr x K®, 
Mi xK®, G x K® und W x K1) erhalten und sind dementsprechend 
plasmonabhängig. 
Die Einkreuzung des hirsutum-Jena-Genomes in diese beiden Plasmen 
(WxJ®, G x J®), sowie die Einkreuzung des Xanthi-Genoms in das 
GieBen-Plasma (G x X?) ergeben keine Unterschiede gegenüber der 


Vatersippe. 
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Tabelle 5. 
Genom | Plasmon Blütenmessungen in Millimeter 
der hirsutum-Sippen — u al 
| | 
| cruciatum 16,23 |. 1469 | 7a 
Kew albiflorum und} | München 15,89 12,67 7,96 
deformatum-Gen GieBen 4 11,90 10,07 3,38 
Wien 9,42 7,92 3,25 


8. Schließlich wären hier noch die Plasmen der Sippen Xanthi und 
Attika zu besprechen, die sich, wie an anderer Stelle schon besprochen 
(MIcHAELIS-BAKKER VIII, 1945), sehr ähnlich verhalten. Bei der Ein- 
lagerung des Saaleufer-Genoms in das Xanthi-Plasma (X x St) ent- 
steht schon in der F, infolge Heterozygotie des Saaleufer-Genoms 
eine Aufspaltung in fertile und sterile Pflanzen, die in der reziproken 
Kreuzung fehlt. Die höheren Rückkreuzungsgenerationen zeigen keine 
Störungen der Pollenfertilität mehr. 

Die Einlagerung des hirsutum-GieBen-Genomes (X x G’) führt zu 
Pollensterilität. Bemerkenswert ist, daß hier geringe vegetative Ent- 
wicklungsstérungen insoferne auftreten, als die Blätter der Rückkreu- 
zungspflanzen gelbgrün-fleckig sind, wie das früher auch im hirsutum- 
Jena-Plasma beobachtet wurde (MicHaELIsI, 1940, Abb. 9, S. 206). 
Es wird dadurch die an anderer Stelle ausführlicher besprochene (M1- 
CHAELIS-BAKKER VIII, 1945) Ähnlichkeit des Xanthi-Plasmas mit den 
dem hirsutum Jena ähnlichen Plasmen bestätigt. 

Die Einkreuzung des hirsutum-Insel-candidum- und des Jena-Kernes 
in das Xanthi- (X XI. c.7, X x J6) bzw. Attika-Plasma (A x J®) führt 
ebenfalls zu extremer Pollensterilität, die mit einer mehr oder minder 
starken Reduktion aller Blütenteile verbunden ist (vgl. die ausführ- 
licheren Angaben bei MicHAELIS- BAKKER VIII, 1945 und Abb. 5). 


V. Weitere Beobachtungen über die Übertragung mütterlicher Eigenschaften. 
In allen bisher erwähnten Fällen von plasmatischer Vererbung 
wurde die Übertragung von deutlich sichtbaren und auch meßbaren 
Eigenschaften beschrieben. Hier konnten die Manifestationsbedingungen 
der Plasmonunterschiede genauer analysiert und die Konstanz des Plas- 
mons belegt werden. Daß es sich hierbei nicht um die Vererbung mütter- 
licher Eigenschaften handelte, sondern um die Vererbung bestimmter 
‘ Reaktionsnormen, die im Wechselspiel von Plasmon und Genom Ent- 
wicklungsstérungen bedingen, ist für den Beweis einer Plasmaverer- 
bung ohne Belang. Außer dieser sehr deutlichen Vererbung plasmatischer 
Reaktionsnormen wurden im Laufe der verschiedenen Rückkreuzungen 
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auch Beobachtungen über die Übertragung typischer mütterlicher 
Eigenschaften gemacht. In der Regel handelte es sich bei diesen Fällen 
von Metroklinie um geringe quantitative Unterschiede, die sich genaueren 
Messungen entzogen. In einigen Fällen erfolgte diese Übertragung 
mütterlicher Eigenschaften nur über eine begrenzte Zahl von Rück- 
kreuzungsgenerationen. Bei der schlechten Erfaßbarkeit der in Betracht 
kommenden Eigenschaften war eine genauere Analyse unmöglich, und 
es ließ sich nicht immer mit Sicherheit entscheiden, ob eine plasmatische 
Vererbung oder mütterliche Nachwirkung oder nicht völlig übersehbare 
Genwirkungen vorliegen. 

a) Die eindeutigsten Ergebnisse werden erhalten, wenn Pflanzen 
hoher Rückkr 989 ti miteinander verglichen werden, in 
denen gleiche Genome in verschiedenen Plasmen enthalten sind. Die 
Unterschiede, die auf solche Weise beobachtet werden, können mit 
relativ großer Sicherheit auf plasmatische Vererbung zurückgeführt 
werden, auch wenn das Verhalten dieser Eigenschaften im Verlaufe der 
Rückkreuzung nicht im einzelnen untersucht werden konnte. Durch 
Vergleich des hirsutum-I-Genoms mit arteigenem und mit luteum-Plasma 
(h") wurden z. B. ganz geringe quantitative Unterschiede in der Plasma- 
permeabilität, Viskosität und Resistenz (MicHAELIS-v. DELLINGS- 
HAUSEN VII, 1935, v. DELLINGSHAUSEN 1935, 1936), im Entwicklungs- 
rhythmus (MicHAELIs 1939b, FÜRTAUER 1940), in Verzweigungstypus 
und Pilzresistenz (MicHAELIS 1935b, c) gefunden. Zum Teil handelte 
es sich um eine eindeutige Übertragung mütterlicher Eigenschaften, zum 
Teil vielleicht aber auch um Eigenschaften, die im Sinne einer Heterosis 
gedeutet werden können. Genauere Untersuchungen über die Beteiligung 
von Genom und Plasmon bei der Entstehung dieser Eigenschaften waren 
jedoch nicht möglich. An diese Befunde schließen sich weitere Beob- 
achtungen an. So sind z.B. die meisten aus dem Mittelmeergebiet 
stammenden E.-hirsutum-Sippen besonders meltauanfällig. In den 
Jahren mit stärkerem Meltaubefall zeigen die reziproken F,-Kreuzungen 
solcher Sippen mit weniger anfälligen Sippen häufig geringe quantita- 
tive Unterschiede im Sinne einer mütterlichen Vererbung. So sind z. B. 
die Xanthi x Jena- und Xanthi x Insel-Bastarde anfälliger als die rezi- 
proke Kreuzung. Auch in den höheren Rückkreuzungsgenerationen 
fällt in einzelnen Jahren immer wieder eine etwas stärkere Anfälligkeit 
der Pflanzen z. B. mit hirsutum-Xanthi- oder Caen-Plasma gegenüber 
anderen genomgleichen Kombinationen auf. Bei den geringen Unter- 
schieden und der methodisch schlechten Meßbarkeit des Pilzbefalles war 
allerdings eine statistische Sicherung dieses Eindruckes nicht möglich. 

Durch einen ähnlichen Vergleich der hirsutum-Essen-Pflanzen mit 
. verschiedenem Plasma konnten unterschiedliche Wuchsintensitäten 
festgestellt werden. Das hirsutum Essen mit Wien-Plasma (W x E?) ist, 
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im Durchschnitt eines ganzen Beetes gesehen, deutlich etwas höher und 
schlanker als das hirsutum Essen mit hirsutum-Tübingen-Plasma (T x E?). 
Letzteres ist infolge einer etwas stärkeren Verzweigung buschiger als das 
hirsutum Essen mit parviflorum-Tübingen-Plasma (px E’). Es kann 
sich in diesen Fällen um eine Vererbung mütterlicher Eigenschaften 
handeln, doch läßt sich auch eine Förderung im Sinne einer Heterosis 
nicht auschließen. 

In besonders deutlicher Weise unterscheiden sich die hirsutum-Jena- 
Pflanzen mit dem Plasma der südafrikanischen hirsutum-Sippen Kir- 
stenbosch (K x J5) und Parys (P x J’) von allen übrigen Pflanzen mit 
hirsutum-Jena-Genom. Im Plasma dieser südafrikanischen Sippen sind 
die Pflanzen deutlich größer und schlanker als z. B. die Pflanzen der 
hirsutum-Sippe Jena mit eigenem Plasma. Die beiden südafrikanischen 
Sippen fallen aus allen übrigen hirsutum-Sippen durch ihre Kurztag- 
reaktion heraus: ihre Rosetten strecken sich wesentlich früher im Jahr. 
Das vegetative Wachstum wird durch die erst im Spätsommer beginnende 
Blütenbildung kaum unterbrochen. Dadurch werden die beiden Sippen, 
zum mindesten bei guter Wasserversorgung im Gewächshause wesentlich 
höher als alle übrigen hirsutum-Sippen. Es ist wahrscheinlich, daß ge- 
wisse Teilreaktionen, die diesen abweichenden Entwicklungsrhythmus 
bedingen, mit dem mütterlichen Plasma vererbt werden und daß auf 
solche Weise der höhere und schlankere Wuchs der hirsutum-Jena- 
Pflanzen mit Kirstenbosch- und Parys-Plasma entsteht. Eine größere 
Verzögerung der Blütenbildung läßt sich allerdings nicht feststellen. 

b) Diese Beobachtungen, die sich durch den Vergleich der höchsten 
Rückkreuzungsgenerationen an genomgleichen, aber plasmaverschiede- 
nen Pflanzen ergaben, lassen sich mit großer Wahrscheinlichkeit auf eine 
plasmatische Vererbung zurückführen. Bei anderen Fällen einer mütter- 
lichen Vererbung, die nur während der ersten Rückkreuzungsgenera- 
tionen festgestellt werden konnte, läßt sich ein solcher Schluß nicht ohne 
weiteres ziehen. 

Bei der soeben erwähnten Rückkreuzung Parys x Jena” läßt sich in 
den niederen Rückkreuzungsgenerätionen noch eine weitere auffallende 
Ähnlichkeit mit der ehemaligen Mutter feststellen. Hirsutum Parys 
besitzt auffallend lange, schmal-zungenförmige, scharf gezähnte Blätter 
und kleine, tief dunkelrote Blüten. Die Pflanzen der 2. und 3., weniger 
der 4. Rückkreuzungsgeneration besitzen nun alle. eine relativ dunkle 
Blütenfarbe und vor allen Dingen relativ schmale, zungenförmige 
Blätter, die von den mehr eiförmigen Blättern der hirsutum-Sippe Jena 
sich deutlich unterschieden, obwohl die Pflanzen sonst dieser Sippe sehr 
ähnlich sind. In der 5. und 6. Rückkreuzungsgeneration verschwinden 
diese Ähnlichkeiten mit der ehemaligen Mutter wieder. Bei einem der- 
artigen Befund denkt man natürlich zuerst an eine Wirkung dominanter 
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Gene der Sippe Parys, die im Laufe der Rückkreuzung langsam elimi- 
niert werden. In der 2., in geringem Grade in der 3. Rückkreuzungs- 
generation tritt natürlich eine starke Aufspaltung unter anderem auch 
in bezug auf Blütenfarbe und Blattform auf. Die 4. Rückkreuzungs- 
generation ist aber schon sehr einheitlich, und gerade hier fällt besonders 
auf, daß alle Pflanzen im Vergleich zur hirsutum-Sippe Jena zu schmale 
Blätter und zu rote Blüten haben. Die zu erwartende Aufspaltung in 
Parys- und Jena-ähnliche Genotypen fehlt. 

Ganz ähnliche Verhältnisse wurden bei der Rückkreuzung Xanthi x 
Insel candidum beobachtet. Die hirsutum-Sippe Xanthi hat einen auf- 
fallend sparrigen Wuchs, der dadurch entsteht, daß die Seitenäste fast 
im rechten Winkel von der Hauptachse abgehen, während sie bei der 
hirsutum-Sippe Insel cand. spitzwinklig nach oben stehen und schließlich 
fast parallel der Hauptachse wachsen. Alle Pflanzen der 3. und 4. Rück- 
kreuzungsgeneration unterscheiden sich nun von hirsutum Insel cand., 
dem sie sonst sehr gleichen, in geringem Grade durch eine sparrige Ver- 
zweigung, die aber in den höheren Rückkreuzungsgenerationen wieder 
fehlt. 

Weiterhin sind in der 3. und 4. Rückkreuzungsgeneration von Stutt- 
gart x (lh")" die Rosetten einheitlich breitblättriger, als auf Grund des 
Vergleiches mit den /h”-Pflanzen zu erwarten wäre. Auch hier unter- 
scheiden sich die Eltern Stuttgart und Jk" durch die breiteren Rosetten- 
blätter von Stuttgart. 

In diesem Zusammenhange muß noch auf einige Unterschiede in der 
Blattfärbung hingewiesen werden. In einer früheren Veröffentlichung 
(MicHAELIs 1939, vgl. auch 1945b) wurde schon berichtet, daß sich bei 
reziproken F,-Bastarden zwischen Sippen, die in der Laubfärbung stark 
verschieden sind (hirsutum Kew albiflorum mit gelbgrünen Rosetten, 
hirsutum Gießen mit starkem Anthozyangehalt der Rosetten), geringe 
Reziprokenunterschiede im Sinne einer mütterlichen Vererbung fest- 
stellen lassen. Die dort geschilderten Kreuzungsversuche wurden in dem 
Sinne gedeutet, daß die Manifestation bestimmter Gene in dem zu ihnen 
gehörenden Plasma in geringem Grade gefördert wird. Diese Unterschiede 
in der Blattfärbung bleiben ebenfalls nur bis zur 3. und 4. Rückkreuzungs- 
generation erhalten. Die höheren Rückkreuzungsgenerationen unter- 
scheiden sich nicht mehr von den zur Einkreuzung verwendeten Vater- 
sippen. 1 

Solche Fälle wurden noch mehrfach beobachtet. Die hirsutwm-Sippe 
cruciatum und vor allen Dingen die Sippe Stuttgart fallen durch ihre 
dunkler grüne Laubfärbung auf. Bei der Rückkreuzung Stuttgart x Je- 
na‘, Stuttgart x (Ih”)®, cruciatum x Kew albiflorum? blieb die dunklere 
Laubfärbung bis in die angegebene Generationenzahl erhalten, um dann 
zu verschwinden. Auch hier erfolgte in der zweiten, in geringerem Grade 
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auch in der 3. Generation eine Aufspaltung in verschieden grün ge- 
färbte Pflanzen, in den folgenden Generationen waren alle Pflanzen ein- 
heitlich dunkler grün als erwartet. 

Bei der Rückkreuzung München x Gießen? läßt sich dasselbe für 
die graugrüne Farbe der Sippe München feststellen. 

Diese Fälle lassen sich nun auf verschiedene Weise erklären: man 
könnte an eine Wirkung dominanter Gene der Mutter denken. Man 
könnte eine plasmatische Vererbung oder bei den Unterschieden der 
Laubfärbung eine Plastidenvererbung annehmen. Man könnte weiterhin 
an eine Kombination beider Fälle, d. h. an eine Manifestationsförderung 
der mütterlichen Gene durch das mütterliche Plasma denken. Schließ- 
lich wäre noch eine falsche Vererbung durch mütterliche Nachwirkung 
in Betracht zu ziehen. 

Eine reine Genwirkung ist wenig wahrscheinlich. Dagegen spricht, 
daß schon die reziproken F,-Kreuzungen die Unterschiede zeigen, daß 
zum mindesten in einzelnen Fällen ein Vergleich von Kreuzungen nach 
dem Schema (A x B) x B* mit (B x A) x B" zeigt, daß die Uber- 
tragung der in Betracht kommenden Eigenschaften an das mütterliche 
Plasma gebunden ist. Es ist demnach zum mindesten eine Beteiligung 
des mütterlichen Plasmas an der Manifestation der Gene zu fordern. 
Erstaunlich bleibt dann nur, daß in den höheren Generationen (3. bis 
5. Generation) die mütterlichen Eigenschaften erhalten geblieben sind 
und sich hier keine Aufspaltung mehr feststellen läßt. 

Gegen eine plasmatische Vererbung könnte das Abklingen der mütter- 
lichen Eigenschaften von der 5. und 6. Rückkreuzungsgeneration an 
sprechen. Bei der plasmatischen Vererbung der deutlich faßbaren Ent- 
wicklungsstörungen läßt sich jedenfalls nirgends ein Verschwinden der 
plasmaabhängigen Merkmale feststellen, sondern stets eine Konstanz 
der plasmaabhängigen Reaktionsnormen. Wenn man dementsprechend 
für eine Vererbung durch das Plasmon eine absolute Konstanz der ver- 
erbten Reaktionsnormen fordert, bliebe für eine brauchbare Erklärung 
der geschilderten Fälle nur die Annahme einer mütterlichen Nachwir- 
kung übrig. Mir scheint nun eine solche scharfe Trennung in eine plas- 
matische Vererbung mit absoluter Konstanz der Reaktionsnormen einer- 
seits und andererseits in eine falsche Vererbung mit abklingender mütter- 
licher Vererbung nicht immer möglich zu sein. Theoretische Überlegungen 
(MicHAELIS 1944a) und die Erfahrungen an Plasmouabänderungen 
(MicHAELIS 1945a, 1945b) zeigen, daß das Plasmon Umkombinationen 
unterzogen werden kann, die das Bild von Dauermodifikationen geben. 

Leider läßt sich eine eindeutige Entscheidung zwischen den hier 
angeschnittenen Erklärungsmöglichkeiten nicht treffen. Die Unter- 
schiede sind zu gering, als daß bisher eine exakte Analyse möglich 
gewesen wäre. 
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Schluß und Zusammenfassung. 

1. Überblickt man nun nochmals die hier an mehr als 100 Rück- 
kreuzungslinien festgestellten Beobachtungen, so kann kein Zweifel 
darüber bestehen, daß außerhalb des Zellkernes, im Protoplasma, noch 
weitere Erbträger lokalisiert sein müssen... Nachdem eine mütterliche 
Übertragung bestimmter Reaktionsnormen wenigstens in einem Falle 
über mindestens 24 Generationen, in zahlreichen anderen Fällen über 
mehr als 10 Generationen (vgl. Tabelle 1, S. 470) bewiesen ist, ist die 
Berechtigung gegeben, als Symbol für diese plasmatischen Erbträger 
den Begriff ‚Plasmon‘‘ (v. WETTSTEIN) zu verwenden. Durch die Ver- 
suche ist weiterhin das Vorkommen zahlreicher verschiedener Plasmone 
bei Epilobium belegt. Gleichzeitig konnten berechtigte Gründe dafür 
angeführt werden, daß auch in solchen Fällen das Plasmon von Bedeu- 
tung ist, in denen der Nachweis von Plasmonunterschieden bisher miß- 
lang. An dem Vorhandensein und an der Bedeutung der Plasmavererbung 
kann kein Zweifel mehr bestehen. 

Mit diesem Nachweis der Vererbung und mit der Aufstellung des 
Begriffes Plasmon ist aber noch nichts ausgesagt über die stofflichen 
Grundlagen der Plasmavererbung, über deren Verhalten bei Befruchtung 
und Zellteilung und über die von diesem Verhalten abhängigen Gesetz- 
mäßigkeiten der plasmatischen Vererbung. Daß das Plasma aller Wahr- 
scheinlichkeit nach eine Summe verschiedener Erbkomponenten ist und 
wenigstens theoretisch weiter aufgegliedert werden kann, wurde schon 
an anderer Stelle besprochen (MicHAELIS 1944a). Dort wurde betont, 
daß das Plasmon aufgeteilt werden kann in Zytoplasmon, Plastom und 
eventuell in weitere, bisher nicht sicher bekannte Erbkomponenten. Auf 
Grund der Erbversuche ist es zur Zeit zwar nicht möglich, eine Plastiden- 
und eine Zytoplasmavererbung sauber zu trennen. Die Entwicklungs- 
physiologie der Reziprokenunterschiede macht es aber doch sehr wahr- 
scheinlich, daß die meisten hier angestellten Beobachtungen sich auf das 
Zytoplasmon und nicht auf das Plastom beziehen. 

2. Verhältnismäßig klar ist aus den Versuchen zu ersehen, daß alle 
auffälligeren Auswirkungen von Plasmonunterschieden nicht auf das 
Plasmon allein zurückgeführt werden können, sondern durch Wechsel- 
beziehungen von Plasmon und Genom entstehen. Ähnliche Beziehungen 
gelten wohl auch für viele, wenn nicht alle Genwirkungen. Für die 
Manifestation der Plasmonunterschiede sind bestimmte genische Be- 
dingungen notwendig, es erfolgt eine Auslösung durch meistens zahlreiche 
„plasmaempfindliche‘‘ Gene. Diese auslösenden Genwirkungen sind 
ihrerseits wieder von der Art der Plasmonunterschiede abhängig, d.h. in 
den verschiedenen Plasmen können immer wieder andere Gene diesen, die 
Reziprokenunterschiede auslösenden Effekt erhalten. Das deformatum- 
Gen der hirsutum-Sippe Kew albiflorum ist z. B. im hirsutum-München- 














Über die Konstanz des Zytoplasmons bei Epilobium. 507 


Plasma wirkungslos. In diesem Plasma können aber ganz ähnliche Blüten- 
störungen entstehen, die dann durch andere Gene, durch Gene der hir- 
sutum-Sippe Wien ausgelöst werden. 

In bezug auf diese auslösenden Genwirkungen gelten dieselben 
Gesetzmäßigkeiten z. B. der Dominanz, wie sie von der Analyse der Gen- 
wirkungen her schon längst bekannt sind. 

Diese auf den ersten Blick ziemlich einfach erscheinenden entwick- 
lungsphysiologischen Beziehungen zwischen Plasmon und Genom er- 
weisen sich bei einer genaueren Überprüfung aber von recht kompli- 
zierter Art. Betrachtet man die Eigenschaften, die mit dem mütterlichen 
Plasma vererbt werden, so kann man sie in 2 Gruppen einteilen: Es 
werden einerseits ausgesprochene mütterliche Eigenschaften vererbt, 
wobei es sich um relativ seltene, außerordentlich geringe quantitative 
Unterschiede handelt, die schlecht erfaßbar sind und vielfach im Laufe 
der Rückkreuzungen abklingen. Wie sie zu deuten sind, muß offen 
bleiben. Es ist nicht unmöglich, daß hier mehr oder minder reine Plaë- 
monwirkungen vorliegen. Ebensogut kann es sich hierbei aber auch um 
eine Manifestationsförderung mütterlicher Gene durch das Plasmon 
handeln. Eine zweite Gruppe von Reziprokenunterschieden beruht nicht 
auf einer Metroklinie, sondern ist auf Entwicklungsstörungen zurück- 
zuführen. Sie allein ist gut erfaßbar und einer genauen Analyse zugäng- 
lich. Es wurde schon in einer früheren Veröffentlichung (MicHABLIS- 
BAKKER VIII, 1945) betont, und die Ergebnisse der Rückkreuzungen 
bestätigen dies, daß alle in diese Gruppe einzuordnenden Fälle sehr ein- 
heitlicher Art sind, obwohl sie in den verschiedensten Kreuzungen und 
bei den verschiedensten Plasmonunterschieden beobachtet wurden. Das 
Auftreten zweier scheinbar verschiedener Merkmalsgruppen beruht 
darauf, daß sich die Entwicklungsstörungen in der Haplophase anders, 
in Form von Pollensterilität, äußern als in der Diplophase, wo auf dem 
Wege über Störungen des Redoxsystems (Ross 1941—1945, I—V) 
Stauchungen und Verzwergungen auftreten. Die Versuche zeigen, daß 
die an sich spezifisch verschiedenen Gene keinen Einfluß auf die Art dieser 
Entwicklungsstörungen nehmen können und daß sie diese nur in un- 
spezifischer Weise auslösen (MICHAELIS und v. DELLINGSHAUSEN IV, 
1942). Die Art der Entwicklungsstörungen ist aber gleichzeitig auch un- 
abhängig von der Art der Plasmonunterschiede (MICHAELIS-BAKKER VIII, 
1945), da alle die verschiedenen Plasmone stets gleiche Entwicklungs- 
störungen hervorrufen. Daraus ergibt sich die auffallende Tatsache, daß 
eine Entwicklungsstörung, eine bestimmte Reaktionsnorm zwar durch 
das Erbgut vererbt wird, daß aber die einzelnen Erbträger die Eigenart 
dieser Reaktionsnorm nicht bestimmen. 

Dieses überraschende Ergebnis läßt sich durch folgende Hypothese er- 
klären : In der lebenden Zelle besteht ein kompliziertes Reaktionssystem, 
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in dem zu jedem Zeitpunkte als Folge aller vorhergegangenen Reak- 
tionen eine bestimmte Situation gegeben ist, in dem als Konstanten eine 
große Zahl verschiedener, aber sehr spezifischer Erbträger und als 
Variable die gesamte Umwelt der Zelle wirksam sind. Die spezifische 
Naturder Konstanten, der Erbträger, bedingt, daß die Reihenfolge und die 
Verknüpfung der Reaktionsketten in diesem System geordnet vor sich 
geht, und daß damit die Situationsfolgen in der Zelle nicht beliebig, son- 
dern system-spezifisch ablaufen. Wenn nun in einem solchen genetischen 
System die einzelnen Erbträger nicht nur zur Induktion und Lenkung 
eines der zahlreichen Glieder der Reaktionsketten dienen, sondern mehr- 
fach zu verschiedenen Zeitpunkten an dem Aufbau dieses Systems teil- 
haben, so wird die Wirkung der Erbträger nicht nur von der eigenen, 
spezifischen Konstitution abhängen, sondern gleichzeitig von der in dem 
Reaktionssystem zu einem bestimmten Zeitpunkte gegebenen Situation. 
Im Effekt kommt das darauf hinaus, daß man in der Wirkungsweise der 
Erbträger, bzw. eines Erbträgers 2 Extreme unterscheiden kann. In den 
letzten Gliedern der Reaktionsketten, d. h. in der fast ausdifferenzierten 
Zelle werden die Erbträger nur mehr system-modifizierend wirken, und 
dabei wird die Spezifität des Erbträgers mehr in den Vordergrund treten 
können. In den Primärreaktionen der embryonalen Zellen wird die 
Spezifität der Erbträger in dem Maße zurücktreten, als sich auf solchen 
Primärreaktionen weitere Folgereaktionen aufbauen, an denen wieder 
andere Erbträger beteiligt sind. Die Wirkung des Erbträgers wird hier 
mehr systemerhaltend, bzw. systemzerstörend, also im wesentlichen 
systembestimmt sein. Bei den Genen sind die system-modifizierenden 
Wirkungen besser untersucht und bekannt als die systemerhaltenden, 
die letalen Wirkungen. Beim Plasmon kamen bisher fast nur system- 
erhaltende Unterschiede zur Analyse. Vielleicht gehören zu den system- 
modifizierenden, peripheren Plasmonwirkungen die in den Rückkreu- 
zungslinien festgestellten Übertragungen mütterlicher Eigenschaften. 
Wenn die Übertragung solcher Eigenschaften im Laufeder Rückkreuzung 
häufig abklingt, so könnte das zu dem Schlusse führen, daß die Kon- 
stanz des Plasmons zum Teil auch systembedingt ist (vgl. auch Mı- 
CHAELIS 1944a) und dort durchbrochen werden kann, wo das Plasmon 
in seinen Reaktionen und Äußerungen nicht mehr in das ganze gene- 
tische System eingespannt ist. 

Diese hier in aller Kürze besprochene Hypothese würde die Gleich- 
artigkeit und Einheitlichkeit der meisten Reziprokenunterschiede gut 
erklären. Sie zeigt auf alle Fälle, daß es nicht berechtigt ist, aus der 
spezifischen oder unspezifischen Wirkung eines Erbträgers auf dessen 
Spezifität zu schließen. Sie würde erklären, warum größere Abände- 
rungen des Erbgutes (z. B. Genmutationen!) neben der Änderung der 
Wirkung des Erbträgers selbst auch meistens einen systemstörenden 
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Effekt haben. Die Hypothese würde auch gleichzeitig darauf hinweisen, 
welch groBe entwicklungsphysiologische Bedeutung den Plasmonunter- 
schieden zugeschrieben werden muB: Die kleinsten, überhaupt zur Mani- 
festation gelangenden Unterschiede stören schon das gesamte genetische 
System, wobei gleichzeitig die Schwächen dieses Systems (Pollen- 
entwicklung, bei Epilobium anscheinend auch das Redoxsystem) offenbar 
werden. 

Die Annahme der hier geschilderten Hypothese würde nun dazu 
zwingen, die Summe der plasmatischen Erbkomponenten, das Plasmon, 
scharf vom übrigen Plasma abzutrennen. Die Struktur des gesamten 
genetischen Systems und seine Wandlungen können nur auf der Zu- 
sammensetzung des Zellplasmas und seinen Änderungen beruhen. Wenn 
nun die Reaktionsnorm eines Plasmons von der Situation in diesem 
genetischen System, d.h. im Protoplasma bestimmt wird, so können 
sich zwar Plasmon und plasmatisches Reaktionssubstrat in inniger Weise 
durchdringen, sie können aber nicht völlig miteinander identisch sein. 

3. Über die Abänderungsmöglichkeiten der plasmatischen Erbkompo- 
nenten läßt sich an Hand der hier geschilderten Versuche nicht sehr viel 
aussagen. Es ist einerseits die absolute Konstanz in der Vererbung 
bestimmter Reaktionsnormen festgestellt worden, andererseits sind aber 
auch Chimären gefunden worden, bei denen teilweise die Entwicklungs- 
störungen in Wegfall gekommen sind. Auch wurde ein Abklingen 
mütterlicher Merkmale beobachtet. Bei der plasmatischen Vererbung 
können als Abänderungsmöglichkeiten Plasmon-Umkombinationen durch 
Mischung und Entmischung und natürlich auch Abänderungen der ein- 
zelnen Erbkomponenten selbst in Betracht kommen (vgl. MicHAELIs 
1944 a). Nachdem die hier beobachteten Fälle von Störungen des mütter- 
lichen Erbganges aber schlecht erfaßbar und daher nicht weiter ana- 
lysierbar waren und zahlreiche Täuschungsmöglichkeiten gegeben sind, 
sei von einer weiteren theoretischen Besprechung bzw. Erklärung (vgl. 
S. 505) hier abgesehen. Es ist in anderen Versuchen günstigeres Material 
zu dieser Frage erarbeitet worden (MICHAELIS 1945 a, b). 

Spezielle Ergebnisse können an Hand der ausführlichen Inhaltsüher- 
sicht aufgefunden werden. 
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PLASMOLYSEFORM UND MINERALSALZGEHALT 
IN ALTERNDEN BLÄTTERN. 


I. UNTERSUCHUNGEN AN HELODEA UND FONTINALIS. 


Von 
HERMANN FISCHER. 


(Eingegungen am 6. Juli 1497.) 


T. Einleitung. 

Der Ausgangspunkt für unsere l'ragestellung ist der bei stoffwechsel- 
physiologischen Untersuchungen an höheren Pflanzen beobachtete 
Leistungsabfall der Organe im spöteren Teil ihrer Entwicklung. Dieses 
„Altern“ tritt besonders an den Blättern hervor und macht für die 
Analyse des Zusammenspiels der Wachstumsfaktoren oft eine Unter- 
suchung des Ablaufs der Vorgänge am Einzelblatt notwendig, indem 
die Entwicklungsstadien in den Blättern entsprechend ihrem Individual- 
alter zeitlich aufeinander folgen. Biochemisch sind die späteren Stadien 
neben der sinkenden photosynthetischen Leistung und dem vielfach 
darauf folgenden Chlorophyllabbau vor allem durch eine Verringerung 
der Werte für die Quotienten Eiweiß-N:lösl. N und K:Ca gekenn- 
zeichnet (SINGH und LAL; ALTEN, GOEZE und FiscHER). Die Photo- 
synthese läßt bereits nach, bevor der Eiweißabbau den -aufbau über- 
wiegt, daher ist die primäre Ursache des Leistungsabfalls wohl nicht 
im Stickstoffhaushalt zu suchen. Das Verhältnis K : Ca vermindert 
sich stetig im Laufe der Entwicklung jedes Blattes, so daß man das 
Altern der Blätter als Ionenwirkung auf das Plasma deuten könnte, 
umsomehr als bei reichlicher K-Versorgung die Lebensdauer und Funk- 
tionstüchtigkeit der Blätter verlängert, bei K-Mangel aber verkürzt 
wird. Alternde Blätter zeigen oft Bilder, die den Symptomen des 
Eiweiß- und Nährsalzmangels so ähnlich sind, daß man fast von einem 
„Stickstoff- oder Kalimangeltyp‘ des Alterns sprechen könnte, je nach- 
dem ob die Blätter über die ganze Fläche vergilben oder vom Rande 
her absterben. Die zeitliche und ursächliche Folge der beteiligten Vor- 
gänge ist noch kaum erfaßt worden; zweifellos bestehen aber zwischen 
dem ,,protoplasmatischen Faktor‘, der das Altern bedingt, der Eiweiß- 
bildung und der Mineralsalzernährung noch unbekannte Zusammen- 
hänge. Die Steigerung der Lebensdauer der Blätter und damit der 
Stoffproduktion der Pflanze durch geeignete Maßnahmen ist die Forde- 
rung, die sich hieraus für die landwirtschaftliche Praxis ergibt und die 
seit langem erkannt ist. 
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Wenn im folgenden vom ‚Altern‘ gesprochen wird, so sind damit 
die besonderen Verhältnisse bei den höheren Pflanzen gemeint, bei denen 
relativ selbständige Organe in korrelativem Zusammenhang stehen. 
Für Einzeller ist der Begriff des Alterns in einem anderen Sinne zu 
gebrauchen, ist aber auch bei ihnen durch die Ernährung mitbestimmt 
(LoræRinc). Es darf wohl angenommen werden, daß dem Altern der 
Zelle in der gesamten belebten Natur, auch im zentral gesteuerten 
Organismus der höheren Tiere, gewisse gemeinsame Züge zugrunde 
liegen. 

Aufgabe dieser Arbeit ist es, zur Charakterisierung des Alterns der 
Pflanzenzelle durch gleichzeitige Anwendung zellphysiologischer und 
mikroanalytischer Methoden beizutragen und zwar speziell die Cyto- 
plasmaviskosität und den Gehalt an Kalium und Caleium am gleichen 
Objekt zu erfassen. Von der Viskosität wird hier unter der Voraussetzung 
gesprochen, daß ein mehrphasiges Kolloidsystem in seinem Viskositäts- 
verhalten von dem einer echten Flüssigkeit vielfach abweicht. Unter 
diesem Vorbehalt ist die Viskosität relativ leicht zu bestimmen und 
zur Kennzeichnung des Plasmazustandes auszuwerten; hinsichtlich 
des Zusammenhanges zwischen ihr und den ein- und zweiwertigen 
Ionen ist die Analogie des Protoplasmas zu den vergleichbaren Kolloid- 
modellen im einzelnen noch unvollkommen. Die Unzulänglichkeit jeder 
. chemischen Analyse an biologischem Material, daß sie die Konzen- 
tration des untersuchten Stoffes am Reaktionsort nicht bestimmen 
kann, ist für Calcium darum besonders groß, weil gerade in alten Blättern 
ein großer Teil nicht mehr gelöst vorhanden, sondern aus dem aktiven 
Stoffwechsel ausgeschieden ist. Unter der Voraussetzung von Gleich- 
gewichten lassen sich trotzdem auch hier Schlüsse ziehen. 

Zu unserem Problem gibt es bisher nur wenige und widersprechende 
experimentelle Ergebnisse. STRUGGER fand mit der Plasmolyseform- 
und Plasmolysezeitmethode WEBERs (1924, 1928) bei Helodea densa 
eine höhere Zytoplasmaviskosität in der Streckungszone verglichen mit 
den ausgewachsenen Zellen des Blattes, Borriss wies nach, daß hier 
keine allgemeine Gesetzmäßigkeit zugrunde liegt, da schon die nahe 
verwandte Helodea crispa in ihrem Verhalten erheblich abweicht. An 
ganz jungen Blättern von H. crispa beobachtete Borriss sofort Konvex- 
plasmolyse; auch Kressin gibt für Moosblätter eine größere Zyto- 
plasmaviskosität junger Zellen gegenüber ausdifferenzierten, für ganz 
junge Lophocolea-Blätter aber eine sehr kurze Plasmolysezeit an. Da 
die bisher genannten Arbeiten vor allem der Kausalanalyse des Strek- 
kungswachstums galten, wurden keine Zellen untersucht, die schon 
wirklich alterten; die ,,alten‘‘ Blätter wären für unsere Fragestellung 
besser als ,,ausgewachsene“ zu bezeichnen. BELBHRÄDEK, der mit dem 
Alter zunehmende Viskosität fand, verglich anscheinend nur ganz junge 
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mit etwas älteren Helodea-Blättern ; gegen seine Methode der Viskositäts- 
messung durch Vergleich der Strömungsgeschwindigkeiten von Chloro- 
plasten und Zytoplasma bestehen große Bedenken. TImMeL stellte mit 
der Zentrifugenmethode zunehmend schwere Verlagerbarkeit der Chloro- 
plasten in den Stengeln von Caltha palustris im Verlauf der Vegetations- 
periode fest; ob hier tatsächlich Viskositätsunterschiede vorliegen und 
ob solche ihren Grund im Altern der Zellen haben, erscheint zweifelhaft. 
An wirklich alternden Moosblättern beobachtete SCHEIBMAIR rasche 
Konvexplasmolyse, während die Plasmolysezeit in jungen Blättern 
sehr lang, zum Teil co war; allerdings ist auch die Plasmolysierbarkeit 
der jungen Zellen sehr viel geringer, so daß die Versuche, die in einem 
anderen Zusammenhang gemacht wurden, hinsichtlich der Viskosität 
nicht gesichert erscheinen. Umgekehrt fand REUTER an vergilbenden 
Blättern von Sedum praealtum die Plasmolysezeit sehr viel länger 
als an grünen; jedoch können diese Unterschiede auch durch die herab- 
gesetzte Permeabilität der vergilbenden Blätter für die verwendeten , 
Plasmolytika (Harnstoff und Glyzerin) erklärt werden (BorRiss). 

Die genannten Ergebnisse sind auffallend uneinheitlich und ver- 
langen eine gründlichere Untersuchung der Viskositätsverhältnisse des 
alternden Plasmas an verschiedenen Objekten unter wechselnden Be- 
dingungen. Im folgenden werden vorläufig einige Versuche mit Sub- 
mersen mitgeteilt; eine ausführlichere Besprechung wird demnächst 
im Zusammenhang mit Untersuchungen an Landpflanzen folgen. 


II. Methodik. 

Über die plasmolytische Viskositätsbestimmung sind in den letzten 
Jahren kritische Arbeiten von BoRRISS, RUGE und TAKAMINE erschienen. 
Nach ihnen ist es bei vorsichtiger Anwendung möglich, aus dem Plasmo- 
lyseverhalten vergleichende Schlüsse auf die Plasmaviskosität zu ziehen. 
Dabei muß die spezifische Wirkung des Plasmolytikums (CHOLODNY 
und SANKEWITSCH) durch Verwendung verschiedener Stoffe, die des 
osmotischen Wasserentzugs (DERRY) durch Plasmolyse bei verschiedenen 
Konzentrationen oder bei gleichem Grad der Hypertonie ausgeschaltet 
werden. Für unsere Fragestellung ist als Fehlerquelle besonders mit 
der verschiedenen osmotischen Konzentration und Permeabilität, aber 
auch mit der Änderung der Zytoplasmaschichtdicke und der Durch- 
lässigkeit der Zellwand zu rechnen. 

Zur analytischen Bestimmung von Kalium und Caleium verwendete 
ich ursprünglich die mikrokolorimetrischen Methoden von ALTEN und 
Mitarbeitern. Die hiermit gewonnenen Analysendaten gingen mit dendazu 
gehörigen Protoköllen der Viskositätsbestimmungen während des Krieges 
verloren. Die hier mitgeteilten Ergebnisse stammen aus Wiederholungen 
jener Versuche; wegen des Mangels an Apparatur und Reagenzien 
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war es nicht möglich, mit den hochempfindlichen kolorimetrischen 
Methoden zu arbeiten. Kalium und Calcium wurden daher mangano- 
metrisch nach KRAMER und TISDALL bestimmt, wozu etwas größere 
Materialmengen benötigt wurden. Die Wahl einer brauchbaren Bezugs- 
größe ist bei Wasserpflanzen besonders schwierig; mehr noch als sonst 
ist hier auf eine von der Bezugsgröße unabhängige Darstellung Wert 
zu legen. Da sich in dem Verhältnis K:Ca der Ionenantagonismus 
bereits ausdrückt, ist es als Grundlage unserer Betrachtung besonders 
geeignet. 
III. Helodea canadensis. 

Das Helodea-Material entstammte zum Teil einem Freilandbecken, 
zum Teil einem Becken im Mooshaus des Bonner Botanischen Gartens. 
Es kam unmittelbar aus dem Becken oder nach Kultur in einem Aqua- 
rium am Nordwestfenster des Instituts zur Untersuchung. Das nach 
seiner Herkunft uneinheitliche Material verhielt sich hinsichtlich seines 
K- und Ca-Gehaltes und seiner Plasmolyseform im Hinblick auf das 
Blattalter durchaus gleichartig. 

Zur Untersuchung kamen drei verschiedene Altersstufen: die jungen 
Blätter wurden aus der Knospenregion genommen und befanden sich 
noch im Streckungswachstum, die ausgewachsenen aus einer Region 
etwa 5cm unterhalb der Knospe, sie waren ausdifferenziert, während 
sich bei den alten Blättern das Altern in beginnendem Chlorophyll- 
schwund äußerte. Um die besonderen Verhältnisse auszuschalten, die 
in den jungen Blättern durch die zellphysiologischen Gradienten ge- 
geben sind, verglich ich nur Zellen der Blattfeldmitte. Die mitgeteilten 
Versuche beziehen sich auf die Blattoberseite ; die Blattunterseite unter- 
schied sich von ihr in ihrem Plasmolyseverhalten so gut wie nicht. Ver- 
suche, in denen die von Borriss als Schrumpfplasmolyse bezeichnete 
irreversible Plasmaschädigung auftrat, habe ich nicht ausgewertet. 

Helodea gehört zu den am meisten untersuchten Objekten der 
botanischen Zellphysiologie; eine große Anzahl von Erfahrungen mit 
der Plasmolyseform- und Plasmolysezeitmethode sind an dieser Pflanze 
gewonnen worden. Neuerdings bestreitet RUGE die Eignung des Helodea- 
Blattes für Viskositätsmessungen, weil das Plasmolysebild sehr stark 
durch eine Kutikula beeinträchtigt wird, die er im Gegensatz zu Dra- 
WERT auch morphologisch nachweisen konnte und deren Einfluß sich 
gerade beim Vergleich verschieden alter Blätter bemerkbar machen 
muß. Ruces Bedenken richten sich aber in erster Linie gegen eine 
quantitative Abstufung der Viskosität nach der Plasmolysezeit, weniger 
gegen solche Fälle, in denen von Anfang an ein deutlicher Unterschied 
der Plasmolyseform vorhanden ist. Dies ist aber, wie wir sehen werden, 
bei jungen und alten Helodea-Blättern der Fall; die Annahme, daß hier 
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plasmatische Unterschiede und nicht Membranwirkungen beobachtet 
werden, wird dadurch gestützt, daß die. Plasmolyseformunterschiede 
auch in kleinen Blattstücken erhalten bleiben, in denen der Zutritt 
der plasmolysierenden Lösung zu den Zellen wesentlich erleichtert ist. 

Zur chemischen Analyse mußten die Blätter von einer Anzahl von 
Sprossen genommen werden, um genügend Material zu bekommen; 
die Sprosse entstammten demselben Material, das gleichzeitig zur plasmo- 
lytischen Untersuchung kam. Nach gründlichem Abspülen wurde eine 
genügende Anzahl Blätter (200—400 jeder Altersstufe) abgezupft und 
im Trockenschrank getrocknet; K und Ca wurde in der Asche bestimmt. 


Tabelle 1. Helodea canadensis — Plasmolyseform. 


























a Junge A h Alte 
Zeit nach Einlegen Blätter “Sate Blatter 
0,5m KNO, 
BER GIR ay oe GRU, 5! konvex konvex 
2 Sep rete, as konkav, Abrun- a a 
dung beginnt 
RER. de MS. à etwa50% konvex re u 
CS. à. SPI. konvex 9 + 
10m KNO, 
te oo à VS ce konkav konkav, Abrun- konvex 
dung beginnt 
TEE oe à a meist konvex ii 
5 los à meist konkav | fast alle konvex i 
on ot ere deplasmolys. konvex . 
mg Asche in 100 Blättern. . 3,3 3,1 5,8 
mg K >. 200: 74 . 0,442 0,250 0,284 
mg Ca SN =. 2 j 0,310 0,575 0,941 
% K in der Asche... . 13,4 8,1 4,9 
RS » à HL. ps 9,4 18,6 16,2 
BB 2 eS eek OS nie 1,43 0,44 0,30 


Tabelle 1 gibt die Veränderung der Plasmolyseform bei verschie- 
denem Alter und zwei Konzentrationen von KNO, wieder. In 0,5 und 
1,0 m Lésung runden sich die Protoplasten der alternden Zellen sofort 
ab, während die der jungen und bei der héheren Konzentration auch 
die der ausgewachsenen die konvexe Form erst allmählich erreichen. 

Nach einer Reihe von Literaturangaben ist der osmotische Wert in 
alten Helodea-Blättern höher als in jungen (GAMMA, EsTERAK, Borris), 
nach GAHLEN sind diese Unterschiede zum Teil sehr gering, sie 
können verschwinden oder sich umkehren ; COLLINS fand höhere Werte 
in jungen Blättern. In meinem Material stiegen die osmotischen Werte 
mit dem Blattalter an, die Unterschiede überstiegen im allgemeinen 
nicht 0,1 m Rohrzucker. 
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Der Einwand, daB die Konvexplasmolyse bei den alten Blättern 
durch einen geringeren Grad der Hypertonie bedingt ist, wird dadurch 
entkräftet, daB die rasche Abrundung von der Konzentration der 
plasmolysierenden Lösung unabhängig ist, wie Tabelle 2 besonders deut- 
lich zeigt, die eine Auswahl aus einem Versuch mit abgestuften Konzen- 
trationen von 0,5—0,1 m Ca (NO,), wiedergibt. Auch bei Plasmolyse 
mit Ca-Salz beginnt die Ablösung in den alten Zellen sofort konvex, 
während in den beiden jüngeren Stadien die Abrundung erst nach einer 
gewissen Zeit eintritt, die durch die Konzentration mitbestimmt wird. 


Tabelle 2. Helodea canadensis — Plasmolyseform. 

















J A h Alt 
Zeit nach Einlegen Dee ne | latter 
0,5 m Ca (NO,), 
Me. So a ye en konkav eckig konvex 
Me Shige re eckig konvex ” 
EPP Sun stehe oe konvex a 
0,7 m Ca (NO,), 
Lt née ue Lo konkav eckig konvex 
ee eckig konvex 35 
DG ie 2.202 se Ta konvex nS 
1,0 m Ca (NO,), 
DE. no tude Suan | konkav eckig konvex 
DI. © suis Shee | eckig konvex à 
D 0 © Lot lis eckig, abrundend 4 
mg Asche in 100 Blättern. . 4,1 5,2 | 3,1 
mg K ss aa is 0,643 0,494 0,295 
mg Ca — me nv 0,540 1,000 | 1,495 
% K in der Asche . . . . 15,7 9,4 9,3 
DL. © AAS 12,8 | 19,1 | 47,4 
Wee Es seas 1,23 | 0,49 | 0,20 





Aus Versuchen mit Traubenzucker (Tabelle 3) geht hervor, daB diese 
Verhältnisse nicht auf die Plasmolyse mit Mineralsalzen beschränkt 
sind. Für Rohrzucker liegen die Ergebnisse in der gleichen Richtung, 
sind aber schon durch schwerere Plasmolysierbarkeit der Zellen be- 
einträchtigt, so daB sie hier nicht ausgewertet werden sollen. 

Gegen die Deutung der Befunde als Viskositätsunterschiede künnte 
auch die höhere Permeabilität älterer Zellen eingewendet werden, wie 
sie STRUGGER bei Helodea densa für Harnstoff angibt, während von 
MARKLUND bei derselben Pflanze nach einer anfänglichen starken 
Steigerung ein Absinken der Permeabilität mit dem Blattalter gemessen 
wurde. Abgesehen davon, daß hier ebenso wenig wie bei der Visko- 
sitätsbestimmung die Rolle der Kutikula übersehen werden darf (RUGE), 
kann nicht von einer bestimmten Änderung ‚der Permeabilität‘ mit 
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dem Blattalter gesprochen werden. Die Durchlässigkeit für verschiedene 
Stoffe ändert sich nicht gleichmäßig, altersbedingte Änderungen sind 
dabei von jahreszeitlichen überlagert, wie die Arbeiten von MARKLUND, 
HOFMEISTER und Scumipt über die Veränderungen vom Glyzerin- 
zum Harnstofftyp zeigen. Über artverschiedene Änderungen der Harn- 
stoffpermeabilität mit dem Alter berichtet Kressın für Moosblätter. 





Tabelle 3. Helodea canadensis — Plasmolyseform. 


| Junge Ausgewachsene | Alte 
Zeit nach Einlsgen | Blätter Blätter | Blätter 


l 








0,5 m Glukose 











NS ENT Plasmolyse überall konkav | Plasmolyse 
beginnt beginnt 
konvex 
US PE MP sre konkav eckig 9 
i. PR NH eckig * 9 
40% konvex 70% konvex 
G6 Stunden : : : . . : . konvex konvex 
0,7 m Glukose 
ea: meist konkav meist konkav etwa 50% 
plamolysiert 
diese alle 
konvex 
en) DEL NE Sk eckig, abrundend | meist konvex 
OP TT ie sch konvex konvex 
NS Ee oe ae + de 
1,0 m Glukose 
BEE ds ats | konkav meist konvex konvex 
eS a LS ni à | eckig, abrundend = a u. 
ne eckig konvex 
40% konvex | 
RL 5 4 Le | 60% konvex we | 
mg Asche in 100 Blättern. . 4,1 42 | 5,3 
mg K „ 100 ‘i a ha 0,758 0,518 0,279 
mg Ca „ 100 a isa 0,345 0,935 0,860 
% K in der Asche . . . . 18,3 12,3 5,2 
Ss ,, |, € a IFUL 8,3 222 16,1 
OU ON PRE IR PT PT PORTE 2,20 0,55 0,32 








In meinen Versuchen mit Ca-Salzen und Zucker ist eine MiBdeutung 
der Plasmolyseform infolge der Permeation des Plasmolytikums nicht 
anzunehmen, aber auch bei K-Salzen tritt in den alten Zellen die 
Deplasmolyse — wenn überhaupt — erst nach Stunden ein, die konvexe 
Plasmolyseform dagegen sofort. (In dem Versuch der Tabelle 1 ging 
die Plasmolyse in den konkav plasmolysierten Zellen zuerst zurück.) 
Die Permeabilitätseigenschaften sprechen daher ebenfalls nicht gegen 
eine herabgesetzte Zytoplasmaviskosität der alten Zellen. 
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Die zu jedem Versuch mitgeteilten Analysendaten lassen mit dem 
Älterwerden der Blätter einen sinkenden K-Gehalt und wachsenden 
Ca-Gehalt deutlich erkennen. Im einzelnen weichen die Werte von 
einander ab, zum Teil wohl deshalb, weil das Material zu verschiedenen 
Zeiten zur Untersuchung kam; die Art der Probenahme läßt auch zu 
gleicher Zeit keine sehr einheitlichen Werte erwarten. Auf das Aschen- 
gewicht bezogen kann der Ca-Gehalt im Verlaufe des eigentlichen Alterns 
der Blätter auch abnehmen. Stets vermindert sich das Verhältnis 
K:Ca, ebenso wie es vielfach bei Landpflanzen festgestellt wurde, 
stark mit dem fortschreitenden Alter der Blätter. 


IV. Fontinalis antipyretica. 

Kresstn verglich die Plasmolyseform junger und alter Fontinalis- 
Blätter in 0,5 m CaCl,, 1,0 m KN,O und Rohrzucker. Er macht dabei 
keine genauen Angaben iiber das Alter seiner Blatter, jedoch scheinen 
mir nach seiner Abb. 4 seine ,,alten“‘ Zellen eher den ausgewachsenen 
meiner Versuche zu entsprechen. KRESSIN fand in jungen Zellen Konkav- 
plasmolyse und lange bis unendliche Plasmolysezeit in KNO, und 
Rohrzucker, in CaCl, trat nur in alten Zellen Abrundung ein. 

Die fehlende Kennzeichnung des Alterszustandes und die geringe 
Anzahl der von KRESsIN mitgeteilten Versuche lassen auch bei Fontinalis 
Untersuchungen an verschiedenen Altersstufen bei variierter Konzen- 
tration und Zusammensetzung der plasmolysierenden Lösung wünschens- 
wert erscheinen, um so mehr als KRESssIN recht erhebliche Unterschiede 
im osmotischen Wert junger (0,4m Rohrzucker) und alter Blätter 
(über 0,6 m Rohrzucker) angibt. Ein Anstieg des osmotischen Wertes 
mit dem Blattalter bei Moosen ist auch von SCHEIBMAIR gefunden 
worden, ebenso von BENDER für eine große Anzahl verschiedener Moose, 
darunter auch für Fontinalis. Höheren osmotischen Wert in jungen 
Blättern gibt dagegen MENDER für Bryum capillare an. 

Mein Material stammte aus einem Becken im Mooshaus des Bonner 
Botanischen Gartens und wurde zum Teil unmittelbar zum Versuch 
daraus entnommen, zum Teil an einem Nordwestfenster des Instituts 
kultiviert. Die osmotischen Werte junger und alter Blätter unterschieden 
sich ähnlich wie in Kressins Versuchen, sie lagen im allgemeinen 
höher (bis zu 0,1m). Zum Vergleich kamen wie bei Helodea 
Zellen aus der Mitte des Blattfeldes in drei verschiedenen Alters- 
stufen, auch die Proben für die chemische Analyse wurden wie bei 
Helodea entnommen. Nach Kressın können Fontinalis-Blätter mit 
Rohrzucker leicht plasmolysiert werden. Zwar konnte ich auch mit 
Traubenzucker und Rohrzucker (am leichtesten an jungen Blättern!) 
Plasmolyse erzielen, doch war die für Moosblätter bekannte Hemmung 
der Plasmolyse durch die Zellwand so deutlich, daß eine Auswertung 
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der Zuckerversuche im Hinblick auf die Viskositätsverhältnisse nicht 
ratsam erscheint. Die rasche Konvexplasmolyse alternder Zellen gegen- 
über langen Plasmolysezeiten bei jungen und ausgewachsenen findet 
sich aber auch in Zuckerlösungen. 

In den alternden Fontinalis-Blättern liegen völlig grüne neben schon 
braunen Zellen, augenscheinlich wird das Chlorophyll in einem be- 
stimmten Zustand der Zelle sehr schnell abgebaut. Die braunen Zellen 
zeigen, soweit sie noch plasmolysierbar sind, eine noch auffallendere 
Abrundung als die ihnen benachbarten grünen. Die Abrundung der 
plasmolysierten Protoplaste vollzieht sich je nach dem Blattalter in 
verschiedener Weise. Bei den jungen Blättern wird der Protoplast 
meist spindelförmig zusammengezogen, wobei er oft in zwei oder mehrere 
durch einen Plasmafaden verbundene. Teilstücke zerfällt, während in 
den älteren Blättern die Abrundung des Plasmas im allgemeinen einheit- 
lich und vollständig ist (vgl. die Abb. 4 und 5 bei Kressın). Deuten 
schon diese Beobachtungen auf eine Verringerung der Viskosität mit 
dem Alter, so geht diese besonders aus den nachstehend wiederge: 
gebenen Versuchen über den Plasmolyseverlauf in Salzlösungen hervor, 
in denen sich die für alternde Zellen angegebenen Werte auf noch grüne 
Zellen beziehen. 

Ebenso wie bei Helodea ist auch bei Fontinalis die Verschiedenheit 
der Plasmolyseform junger, erwachsener und alter Zellen unabhängig 
von der Konzentration der plasmolysierenden Lösung deutlich, eine 
Beeinflussung der Plasmolyseform durch Permeabilitätsunterschiede ist 
auch hier nicht anzunehmen (Tabelle 4). Mit K-Salzen konnte ich bei 


Tabelle 4. Fontinalis antipyretica — Plasmolyseform. 





fi Junge | Ausgewachsene | Alte 
rase NER Blätter | Blätter | Blätter 





0,6 m Ca(NO,), 








EB. aaa, Krampf | konvex konvex 
OR CE adi a oe vee konkav oF PA 
RS ge à Do konkav, we RR 

abrundend 
ME: (era bea chars À meist konvex | + ” 
0,8 m Ca(NO,), 

EE NE ER Krampf konvex konvex 
ad une rd 5 # 
Te LS konkav om + 

oe Ee re ee konvex h ” 
mg Asche in 100 Blättern. . 1,0 2,5 3,6 
mg K yo, ay 0,103 0,127 0,074 
mg Ca = 150 5 0,178 0,273 0,523 
% Kinder Asche . . . . 9,9 5,0 2,1 
% Ca in der Asche . . . . 16,3 13,9 14,4 
rate. re 0,61 0,1: 
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Fontinalis fast nur Konvexplasmolyse ohne deutliche Altersunterschiede 
beobachten, solche traten erst bei Ca-Zusatz hervor (Tabelle 5). 


Tabelle 5. Fontinalis antipyretica — Plasmolyseform. 





Junge Ausgewachsene Alte 
Zeit nach Einlegen Blätter Blätter Blätter 











0,6 m (KCl: CaCl, = 9:1) 
I NEE ES Krampf konkav (schwach| Plasmolyse 
plasmolysiert) beginnt 
meist konvex 











ENT ee konkav meist konvex konvex 
MS oo oan 5 ke ae ee schwächer konvex 
konkav 
vitae = DE schwach konkav konvex is 
ES Xs ate) ake als ve 7 do a 
0,8 m (KCl: CaCl, = 9:1) 
LT SN mr Krampf konkav konvex 
(schwach 
plasmolysiert) 
Binde Arie be konkav konvex konvex 
u 4. « ve UR am schwächer À ss 
konkav 
SN ek ea ia. de mp ee schwach konkav ee pd 
ce L st is ta lane = à & # 
mg Asche in 100 Blättern. . 0,7 4,9 7,9 
mg K » 100 5 4 0,053 0,279 0,274 
mg Ca ,10 . .. 0,095 0,585 1,06 
% K in der Asche... . 7,1 5,7 3,6 
% Ca „ » a > Kit Tre 12,3 - 12,0 13,3 
SN Sick iin” ear aa 0,58 : 0,47 0, 27 








K- und Ca-Gehalt verschieben sich bei Fontinalis mit dem Blatt- 
alter ahnlich wie bei Helodea. Die Abnahme des Quotienten K: Ca 
beruht hier — auf das Aschegewicht bezogen — weniger auf einer 
Ca-Zunahme als auf einer K-Abnahme. Die Absolutwerte des K- und 
Ca-Gehaltes sind auch hier ungleichmäßig, der absolute Ca-Gehalt der 
Blätter steigt durchweg mit dem Blattalter. Prrson, der junge und 
alte Sproßteile von Fontinalis bei K-Mangel und K-Überschuß ver- 
glich, fand (bezogen auf das Trockengewicht) in der Spitze der Sprosse 
einen zwei- bis dreimal größeren K-Gehalt als in den ausgewachsenen 
Teilen. 


V. Bespreehung der Ergebnisse. 
+ Die Veränderungen der Zytoplasmaviskosität wurden hier nur mit 
der plasmolytischen Methode geprüft, ohne daß versucht wurde, aus der 
Plasmolysezeit im einzelnen feinere quantitative Unterschiede der Vis- 
kosität abzulesen, weil die große Rolle, welche nach RUGE die Membran- 
durchlässigkeit bei Helodea — und nach meinen Beobachtungen auch 
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bei Fontinalis — spielt, solche Schlüsse nicht zuläßt. Die sofortige 
Konvexplasmolyse in alternden Zellen unabhängig von der Art und 
der Konzentration der plasmolysierenden Lösung ist in allen Versuchen 
aber so deutlich, daß eine Viskositätsabnahme mit dem Alter kaum 
zu bezweifeln ist. Für eine solche spricht auch die fehlende Faden- 
bildung bei der Plasmolyse alter Zellen und die schon erwähnte Beob- 
achtung, daß besonders bei Fontinalis die jungen Zellen bei der Plas- 
molyse durch Fäden verbundene Teilprotoplasten ausbilden, die alten 
dagegen nicht. Ich glaube daher auch nicht, daß die konvexe Plas- 
molyseform lediglich durch den vergleichsweise dünnen Zytoplasma- 
belag der alten Zellen hervorgerufen wird. (Überdies ist der subjektive 
Eindruck der schnellsten und vollständigsten Abrundung in den alten 
Zellen ganz augenfällig.) 

Es wäre erwünscht, diese Befunde durch eine andere Methode der 
Viskositätsmessung zu ergänzen. Die Brownsche Molekularbewegung 
läßt sich auch im Plasma bei Helodea vielfach gut beobachten, jedoch 
stößt ihre Feststellung in der dünnen Plasmaschicht der alten Zellen 
auf große Schwierigkeiten. Ich habe auch die Wirkung der Zentrifugal- 
kraft auf alte und junge Blätter geprüft, ohne von diesen Versuchen 
allzu viel zu erwarten. Nach neueren Arbeiten (Lanz, KÜSTER, Nor- 
THEN und NORTHEN) kann das Zentrifugieren die Plasmaviskosität 
verändern, und man darf annehmen, daß diese Veränderung auf ver- 
schiedenen Altersstufen nicht gleich ist. Ebenso wenig ist gleiches 
spezifisches Gewicht des Plasmas und seiner Einschlüsse bei Zellen 
sehr verschiedenen Alters zu erwarten. Es ist daher nicht zu verwundern, 
daß meine Zentrifugenversuche in keine bestimmte Richtung wiesen. 

Die Viskositätsabnahme beim Altern, wie sie aus den plasmolyti- 
schen Versuchen geschlossen werden kann, deutet auf eine verringerte 
Hydratation des Plasmas bei gleichzeitiger Abnahme des absoluten 
und relativen K-Gehaltes hin. Ohne hier schon in eine ausführlichere 
Besprechung dieses Fragenkreises einzutreten, sei nur kurz auf die 
Arbeiten von KESSLER und RUHLAND und SCHMIDT, DIwALD und 
STOCKER hingewiesen, welche die Kälte- und Dürreresistenz höherer 
Pflanzen zellphysiologisch charakterisieren. Danach entspricht dem 
resistenten Zustand hoher K-Gehalt und hohe Viskosität, das heißt 
geringer Gehalt an nicht durch Hydratation gebundenem Wasser. 
Entsprechend ist im nicht resistenten Plasma bei geringem K-Gehalt 
das freie Wasser vermehrt, die Viskosität vermindert; die oft beob- 
achtete Erscheinung, daß die ältesten Blätter meist zuerst erfrieren 
und vertrocknen, verbindet unsere Ergebnisse mit den Leipziger und 
Darmstädter Resistenzstudien. 

Da es speziell für Helodea eine ganze Reihe von Resistenzversuchen 
gibt, seien diese kurz zusammengefaßt, soweit sie das Blattalter 
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berücksichtigen. Nach CoLLiss sind ältere Blätter gegen verschiedene 
Gifte, nach MEINDL gegen Plasmolyse nach Vorbehandlung mit KMnO, 
empfindlicher, umgekehrt nach Moper ältere Blätter gegen destilliertes 
Wasser resistenter, ebenso nach EsTERAK gegen Giftwirkungen. EsteRAK 
stellt für das Helodea-Blatt Gradienten auf, nach denen die Schädi- 
gungen durch verschiedene Einflüsse verlaufen; sie zeigen vor allem, 
daß hierbei in erster Linie Diffusion und Permeabilität, weniger andere 
plasmatische Eigenschaften maßgebend sind. Dies mag die von einander 
abweichenden Befunde über die Resistenz alter und junger Blätter 
zum Teil erklären ; meist feb!t ihnen auch eine genaue Charakterisierung 
des Alterszustandes. Die Plasmolyseresistenz alter Blätter wird meist 
als gering bezeichnet (CoLLıns, Borriss für Helodea, MENDER für 
Bryum, ALBACH für Rhoeo), nach RUGE werden die Helodea-Blattzähne 
mit dem Alter empfindlicher gegen Deplasmolyse. In meinen Versuchen 
schrumpfte bei stärker hypertonischen Lösungen oft das Protoplasma 
der jüngsten Zellen zuerst, was durch ihren geringeren osmotischen 
Wert verständlich wird; wie sich in der Plasmolyseschädigung das 
Zusammenwirken von osmotischem Wasserentzug, Permeabilität für 
das Plasmolytikum und mechanischer Schädigung ausdrückt, so treten 
auch bei anderen Einflüssen eine Reihe von Faktoren zur Wirkung 
auf das Plasma zusammen, so daß eine größere Widerstandsfähigkeit 
eines stärker hydratierten Plasmas gegen alle Einflüsse nicht zu er- 
warten ist, wenn es auch in vielen Fällen bevorzugt sein mag. 

Hier ist noch einmal auf die Arbeit von SCHEIBMAIR einzugehen, 
welche die Hitzeresistenz von Mooszellen untersucht. Danach sind 
junge Blätter hitzebeständiger als alte, diese aber empfindlicher als 
noch ältere vergilbte Blätter. Für junge Blätter wird Konkav-, für 
ältere Konvexplasmolyse angegeben, von einer erneuten Viskositäts- 
zunahme in den vergilbten Blättern aber nichts erwähnt. Hier sind die 
Beziehungen der Resistenz zur Viskosität offenbar nicht nur durch 
die Hydratation bestimmt. Interessant ist nun, daß in anderen Ver- 
suchen SCHEIBMEIRs die Hitzeresistenz nach Vorbehandlung mit hypo- 
tonischen KCI-Lösungen im Vergleich zu CaCl, herabgesetzt ist. Ob 
hier wirklich eine positive Ca-Wirkung oder eine Schädigung durch 
eingedrungenes KCl anzunehmen ist, läßt sich nach den wenigen mit- 
geteilten Versuchen nicht entscheiden. Eine Viskositätszunahme durch 
Ca-Behandlung und eine Viskositätsabnahme durch K-Behandlung ist in 
vielen Versuchen mit der plasmolytischen (MıssBAcH, WEIS, CHOLODNY 
und SANKEWITSCH, TAKAMINE, BORRISS, RUGE) wie mit der Zentri- 
fugenmethode (TIMMEL, weniger deutlich JUNGERS) gezeigt worden; 
auch eine Reihe von Angaben bei KALCHHOFER, nach denen bei K-frei 
angezogenen Pflanzen die Konkavplasmolyse, bei Ca-frei kultivierten 
die Konvexplasmolyse überwiegt, scheinen unserer Vorstellung, daß 
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K-Gehalt, Hydratation und Plasmaviskosität symbat verlaufen, zu 
widersprechen. Die zahlreichen Angaben über die Ionenwirkung auf 
die Plasmaviskosität unterscheiden sich in ihren Ergebnissen, die mit 
verschiedenen Methoden und Objekten gewonnen wurden, sehr stark; 
offenbar wirken die Ionen im normalen Stoffwechsel vielfach anders, 
als wenn sie von außen geboten werden. Die Unterschiede in der 
Ionenwirkung lassen sich nicht allein damit erklären, daß bei einer 
äußerlichen Ionenwirkung nur das Ektoplasma betroffen wird, da 
Plasmolyse- und Zentrifugenversuch die gleichen Veränderungen der 
Viskosität unter Salzeinfluß anzeigen. Auch ist damit zu rechnen, daß 
intrameierende Ionen fast immer auf das Binnenplasma wirken, wie 
HöFLER bei der Kappenplasmolyse sogar für Ca zeigen konnte. Ver- 
suche wie die von KALCHHOFER könnten in dieser Richtung weiter- 
führen, wenn sie mit chemischen Analysen verbunden würden; aller- 
dings erlaubt ihre Methode, Mangellösungen durch völliges Fortlassen 
eines Nährstoffes zu bieten, keine einwandfreien Folgerungen. Es 
bleibt wünschenswert, an einem größeren Versuchsmaterial bei ge- 
staffelter Mineralsalzgabe Plasmolyseverhalten und Mineralsalzgehalt 
zu vergleichen. 

Mit der Methode der Widerstand-Zeit-Messung bei der Einwirkung 
von Chloroform auf alte und junge Pflanzenorgane kommt PAECH 
ebenfalls zu der Auffassung, daß in alterndem Plasma die Fähigkeit 
zur Hydratation nachläßt, jedenfalls gilt das für die von ihm ange- 
nommenen lipoidumhüllten Mizelle. Es sei aber zum Schluß darauf 
hingewiesen, daß neben der Hydratation auch bei hydrophilen Kolloiden 
die Größe der maßgebenden Teilchen eine Rolle für die Viskosität 
spielen kann. Einen Hinweis hierauf gibt LEPESCHKIN, der aus der 
geringeren longitudinalen Streuung ultraroter Strahlen auf eine geringere 
Molekülgröße in den Plasmakolloiden älterer Blätter schließt. 


Zusammenfassung. 

1. Alternde Blätter von Helodea canadensis und Fontinalis anti- 
pyretica unterscheiden sich von jüngeren durch eine geringere Viskosität 
des Zytoplasmas. Bei den hierüber angestellten plasmolytischen Ver- 
suchen wurde darauf geachtet, daß wirklich Viskositätsunterschiede 
gemessen wurden. 

2. Mit dem Alter nimmt der Gehalt der Blätter an Kalium, be- 
sonders verglichen mit dem Calciumgehalt, stark ab, wie dies auch 
von Landpflanzen bekannt ist. 

3. Die Veränderungen der Viskosität und des Mineralsalzgehaltes 
lassen sich mit einer verminderten Hydratation der Micelle des alternden 
Plasmas deuten, wodurch die Verbindung zu neueren Arbeiten über 
die physiologischen Grundlagen der Resistenz hergestellt wird. 

Planta Bd.35. 34 
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ÜBER KEIMUNGSFÜRDERNDE SUBSTANZEN 
IN POLLEN UND NARBEN. 


Von 
Hans KÜHLWEIN. 


(Eingegangen am 29. August 1947.) 


I. Einleitung. 

Die Wechselwirkung zwischen Pollen und Narbe ist kürzlich wieder 
Gegenstand einer befruchtungsbiologischen Studie an Zwetschgen und 
Pflaumen gewesen (BRANSCHEIDT und PHıLıppı 1940). Das umfang- 
reiche Versuchsprotokoll gab Gelegenheit, das Problem der Selbst- 
sterilität einer ausführlichen Diskussion zu unterziehen. Abgesehen von 
der praktischen Bedeutung einer solchen Arbeit ergeben sich in diesem 
Zusammenhang Fragen ganz allgemeiner zellphysiologischer Natur, auf 
die KUHN (1937) in einer Arbeit über die Physiologie der Pollenkeimung 
bei Mattiola verweist. Es dürfte wohl nicht zweifelhaft sein, daß die 
in Pollen bzw. Narben nachgewiesenen keimungsfördernden Substanzen 
Wuchsstoffe sind. Der Nachweis solcher Stoffe konnte wiederholt er- 
bracht werden. KuHn gibt einen ausführlichen Literaturüberblick, 
so daß wir uns hier mit diesem Hinweis begnügen können. 

Unsere Untersuchungen sollen zur Klärung der Frage beitragen, 
inwieweit es sich bei den keimungsfördernden Substanzen aus Pollen 
und Narben um art- oder organspezifische Stoffe handelt, oder ob die 
Wirkung dieser Stoffe qualitativ einheitlich ist. Die zu berichtenden 
Versuche sind erst ein vorläufiges Ergebnis und werden nun nach einer 
längeren Unterbrechung wieder weitergeführt. 


II. Methodisches. 

Soweit es sich um Pollenkeimungsversuche handelt, kam die von mir 
(KÜHLWEIN 1937) angegebene Methode zur Anwendung. Pollen- bzw. 
Antheren- und Narbenextrakte stellten wir auf verschiedene Weise her. 
Einmal wurden Auszüge dadurch gewonnen, daß abgewogene Merigen 
von Pollen und Narben in einer Reibschale vorsichtig zerquetscht, mit 
Äther extrahiert und mit einer bestimmten Menge Äthylalkohol ver- 
setzt wurden. Der Alkohol wurde bei 70° verjagt und der Rückstand mit 
Aqua dest. aufgenommen. Meist gaben wir auf Verreibungen von Pollen 
und Narben direkt Aqua dest., ließen einige Stunden stehen, kochten 
1/, Stunde, filtrierten und sterilisierten das Filtrat fraktioniert im Dampf- 
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topf. Der so gewonnene Auszug wurde in abgestuften Mengen entweder 
flüssigen oder festen Nährböden zugesetzt. Die Zusammensetzung der 
verwendeten Kulturmedien geben wir der Einfachheit halber jeweils im 
Versuchsprotokoll. Als Nährböden dienten entweder Zuckerlösungen 
bestimmter Konzentration oder Agar, der vorher einer 24 stündigen 
Wässerung unterzogen wurde. 


III. Die Wirkung von Pollen- und Narbenextrakten auf die Keimung 
des Koniferenpollens. 

Die Koniferenpollenkeimung nimmt stoffwechselphysiologisch eine 
gewisse Sonderstellung ein, worauf schon verschiedentlich hingewiesen 
wurde; die Tatsache des Auftretens größerer Mengen ungelöster Kohle- 
hydrate im Pollen und wachsenden Keimschlauch wurde hervorgehoben 
(KÜHLWEIN 37, 38). Bei der Prüfung der Pollen- und Narbenextrakte 
achteten wir daher auch auf eine etwaige Beeinflussung des Kohle- 
hydratstoffwechsels. 


1. Pinus montana : Pollenkeimung in flüssigen und festen Kulturmedien 

mit Extraktzusätzen. 

a. Extraktzusatz aus Orchideenpollinien. 0,0276 g zerriebene Pollinien 
von Cypripedium spec. wurden in der angegebenen Weise mit Äther und 
Alkohol vorbehandelt und der Rückstand mit 10 com Aqua dest. auf- 
genommen. Von dieser Lösung wurden 0,5 ccm bzw. 1 cem zu 50 ccm 
einer 1%igen Rohrzuckerlösung gegeben. In diesen Medien erzielten 
wir im hängenden Tropfen folgende Ergebnisse: 


Tabelle 1. Wirkung von Orchideenpollinienextrakt auf die Keimung des Pollens von 
Pinus montana. 

















kein Platzen 


Er Schlauch- 
Substrat Keane ner mer Allgemeine Bemerkungen 
4 in u 

| a 
Rohrzuckerlösung 1% 62: | 96 100% Stärkegehalt, kein 

| | Platzen 
Rohrzuckerlôsung + | 81 u ei 100% Stärkegehalt, kein 

0,5 ccm Pollinien-Extrakt | | latzen 

Rohrzuckerlüsung + | 71 | 97 | Stärkegehalt etwas geringer, 


1 ccm Pollinien-Extrakt | 


Von einer fördernden Wirkung des Pollinienextraktes kann besten- 
falls in bezug auf die Keimung gesprochen werden, das Schlauchwachs- 
tum verlief ziemlich gleichmäßig in den drei Medien, die Stärkebildung 
im Korn und Keimschlauch war in einem Fall schwächer, was wir aber 
nicht einem Einfluß der Extraktstoffe zuschreiben möchten. 
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Tabelle 2. Wirkung des Pollinienextraktes in festen Nährböden auf die Keimung 
des Pollens von Pinus montana. 




















Schlauch- 
Substrat ne ns wéclstan Allgemeine Bemerkungen 
in a 
Zuckeragar 1,5% 17,9 42,0 Schlauchwachstum sehr gering, 
vereinzelt geplatzt. 
Zuckeragar 50 ccm 57,8 57,2 Schlauchwachstum sehr gering, 
+ 0,5 cem Extrakt Körner vereinzelt u. 
Zuckeragar 50 ccm 51,5 58,2 Schlauchwachstum sehr gering 
+ 1,0 ccm Extrakt Körner und Schläuche haufig 
geplatzt. 


Eindeutiger sind die Werte bei Verwendung fester Nährböden. (Zu 
50 ccm 1,5%igem Zuckeragar wurden jeweils 0,5 und 1 ccm Pollinien- 
extrakt gegeben). Auf Zuckeragar wurde nur in Gegenwart einer ge- 
ringen Menge von Pollinienextrakt eine eindeutige Förderung erzielt. 
Gleichzeitig zeigte sich schon deutlich, daß eine solche Förderung offen- 
bar nur einseitig sein kann (stärkere Förderung der Keimung gegenüber 
dem Wachstum), worauf noch wiederholt verwiesen werden wird. 

b) Extraktzusatz aus Pollen und Narben von Nymphaea alba. 2,14 g 
Autheren von Nymphaea alba wurden zerquetscht und mit 30 ccm Aqua 
dest. versetzt, 30 Min. gekocht und filtriert. Das Filtrat wurde steri- 
lisiert und in abgestuften Mengen jeweils zu 50 ccm einer 1%igen Rohr- 
zuckerlösung gegeben. 1,37g Narben von Nymphaea alba wurden in 
derselben Weise behandelt und der Extrakt zugesetzt. 


Tabelle 3. Wirkung von Nymphaea-Pollenextrakt auf die Keimung des Pollens von 
Pinus montana. 

















Substrat — wachstum | _ Körner Daw. 

in a Schläuche in % 
Zuckerlösung 1% 61 54 100 
Zuckerlösung + 0,5ccm Antherenextrakt 50 47 65 
Zuckerlösung + 1,0 ccm Antherenextrakt 68 68 44 
Zuckerlösung + 1,5ccm Antherenextrakt 74 72 51 
Zuckerlösung + 0,5 com Narbenextrakt 62 65 31 
Zuckerlösung + 1 ccm Narbenextrakt 71 72 59 
Zuckerlösung + 1,5 ccm Narbenextrakt 71 68 68 
Zuckerlösung + 3 com Narbenextrakt 66 70 45 


In Gegenwart von Nymphaea-Pollen- und Narbenauszügen ergibt 
sich in bezug auf die Keimung und das Schlauchwachstum keine ein- 
deutige Förderung. Ein qualitativer Unterschied beider Auszüge läßt 
sich nicht nachweisen. Auch bezüglich des Kohlehydratstoffwechsels 
ist die Wirkung beider Extrakte nicht sehr klar. Wenn wir dagegen die 
extrakthaltigen Nährmedien mit dem Grundmedium vergleichen, so 
sind die Unterschiede auffallend stark und betragen, bezogen auf den 
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Stärkegehalt der Körner bzw. Schläuche, bis zu 70%. Dies scheint uns 
für das Problem des Befruchtungsversuchs bei Gymnospermen insofern — 
von Bedeutung zu sein, als der Pollenschlauch zur Zeit des Ruhestadiums 
mit ungelösten Kohlehydraten beladen ist, die erst dann verschwinden, 
wenn in der neuen Vegetationsperiode die Befruchtung vollzogen wird. 
Vielleicht hängt das Weiterwachsen des Pollenschlauchs nach der Ruhe- 
periode ab von einer Wachsstoffproduktion des weiblichen Geschlechts- 
apparates, der zur Zeit des Wachstumsstillstandes kurz nach der Be- 
stäubung noch ganz unvollkommen ausgebildet ist. 


2. Picea excelsa: Pollenkeimung in flüssigen und festen Kuiturmedien mit 
Extraktzusätzen. 

a) Extrakt aus Paeonia-Pollen. 1 g zerriebene Antheren von Paeonia 
spec. (Gartenform) wurden in 10 ccm Aqua dest. aufgenommen, 30 Min. 
gekocht, filtriert, und das Filtrat sterilisiert in abgestuften Mengen je 
50 ccm einer 5%igen Rohrzuckerlösung zugegeben. 


Tabelle 4. Wirkung von Paeonia-Pollenextrakt auf die Keimung von Piceapollen. 

















‘ Schlauch- 
Substrat = VE Allgemeine Bemerkungen 
nu 
Zuckerlösung 5% 88 365 vereinzelt geplatzt 
Zuckerlösung5% + 0,5 cem 89 305 FA FR 
Antherenextrakt: 
Zuckerlösung5% + 1,0 cem 90,9 360 7 „ 
Antherenextrakt ; 
Zuckerlösung5% +1,5cem | 39 330 ” ” 
Antherenextrakt 


b) Extrakt aus Orchideenpollen (s. 8. 529). Vom Stammextrakt 
wurden Verdünnungen im Verhältnis Extrakt: H,O 1:1, 1:2 und 1:3 
hergestellt und davon abgestufte Mengen zu je 50 ccm einer 1 %igen 
Rohrzuckerlösung zugegeben. 


Tabelle 5. Wirkung von Orchideenpollinien auf die Keimung 
des Pollens von Picea alba. 

















Substrat ee wachskum Allgemeine Bemerkungen 
nu 
Zuckerlösung 1% 42,4 165,6 Körner und Schläuche nicht 
geplatzt, reichlich Stärkebildung 
Zuckerlösung 1%-+0,5 cem| 68,5 188,4 re 
Zuckerlôüsung 1% +1cem E,| 58,1 148,8 a 
Zuckerlésg. 1 % +-0,5 ccm E, 75,3 205,2 = 
Zuckerlésung 1 % +-1 ccm E, 83,9 172,2 i 
Zuckerlösg. 1 % +-0,5 cem E, 70,7 158,4 A 
Zuckerlösung 1%-+lcemE,| 75,1 157,2 ir 
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Die Wirkung keimungsfördernder Substanzen aus Orchideenpollinien 
ist eindeutig und vor allem gekennzeichnet durch eine starke Förderung 
der Keimung, die gegenüber Kulturen ohne Zusatz bis über 40% höher 
liegt. Gleichzeitig erkennen wir die Wirkung solcher ‚‚Wuchsstoffe‘“ 
auf Keimung und Schlauchwachstum. Für letzteres läßt sich in diesem 
Falle kein wirksames Prinzip feststellen. 


c) Extraktzusatz von Tulipapollen. 0,725 g Antheren von Tulipa spec. 
wurden zerrieben und nach Aufnahme mit 10 ccm Aqua dest. weiter- 
behandelt. Als Nährboden diente 1%iger Rohrzuckeragar (1,5% Agar). 


Tabelle 6. Wirkung von Tulipapollenextrakt auf die Keimung des Pollens von 

















. Picea excelsa. 
Schlauch- 
Substrat mans wachstum Allgemeine Bemerkungen 
ne 
Zuckeragar 1% 0 0 Körner teilweise geplatzt * 
Zuckeragar + 0,5 ccm 46,3 122,4 vereinzelt geplatzt ** 
Tulipapollenextrakt 
Zuckeragar + 1,0 cem 52,3 144 yi "i 
Tulipapollenextrakt | 


* 25—30% ** unter 25%. 


d) Extraktzusatz von Abiespollen. 2,5 g Abiespollen wurden in 20 ccm 
Aqua dest. aufgenommen und weiterbehandelt. Nährboden 1,5 %iger 
Agar ohne Zusatz. 


Tabelle 7. Wirkung von Abiespollenextrakt auf die Keimung des Pollens von 
Picea excelsa. 

















Substrat aw wachstum Allgemeine Bemerkungen 
nu 
Agar 1,5% 18,6 73,2 selten geplatzt 
Agar + 0,5 cem 45,3 131,4 ad * 
Abiespollenextrakt 
Agar + 1 ccm 49,3 116,6 ef > 
Abiespollenextrakt 


In beiden Fällen kommt eine ausgesprochene Förderung von Keimung 
und Schlauchwachstum in Gegenwart von Pollenextrakten zum Aus- 
druck. Worauf die Unterschiede in der Keimung zwischen reinem Agar 
und Zuckeragar zurückzuführen sind, konnte nicht entschieden werden. 
Möglicherweise spielen dabei osmotische Verhältnisse eine wesentliche 
Rolle. Ein Vergleich mit Tabelle 4 und 5 läßt erkennen, daß die Durch- 
schnittswerte für Keimung und Schlauchwachstum für Picea in flüssigen 
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Medien, also in Gegenwart sehr großer Wassermengen, wesentlich höher 
liegen. In dem einen Fall haben wir es mit indirekter Wasseraufnahme 
zu tun, in anderen mit einer direkten (siehe KUHN 1937). Dieser Faktor 
der Wasseraufnahme ist bei Betrachtung obiger Versuchsergebnisse 
mit in Rechnung zu stellen. 


3. Wirkung von Pollen- und Narbenextrakten auf die Keimung 
des Angiospermenpollens. 


Das Verhalten einiger bis jetzt geprüfter Angiospermenpollen gegen- 
über Extraktstoffen aus Pollen und Narben ist im Vergleich zum Gymno- 
spermenpollen ein sehr viel eindeutigeres. In diesem Zusammenhang 
dürfte auch die Feststellung BRANSCHEIDTs (1930) über die gleichsinnige 
Wirkung von Pollen- und Narbensekreten auf die Keimung nur von 
begrenzter Bedeutung sein. 

a) Wirkung von Antheren- und Narbenextrakt von Lilium spec. auf 
die Keimung des Pollens von Lilium candidum. 10 Antheren bzw. Narben 
wurden zerquetscht, in 5ccm Aqua dest. aufgenommen und im Wasser- 
bade 20 Min. gekocht, das Dekokt wieder auf 5 ccm aufgefüllt, abfiltriert 
und dem Grundmedium zugesetzt. 


Tabelle 8. Wirkung von Antheren- und Narbenextrakt von Lilium spec. auf die 
Keimung der Pollen von Lilium candidum. 














7 oi Schlauch- 
Substrat ee wachstum Allgemeine Bemerkungen 
n # 
Traubenzuckerlösung 2% At 500 Schläuche selten geplatzt 
5 ccm Traubenzuckerlösung 94 949 Schläuche häufig geplatzt 
2 % + 0,2 ccm Antheren- | 
Extrakt | 
5 cem Traubenzuckerlösung 92 1383 Schläuche selten geplatzt 
2 % + 0,2 cem Narben- | 
Extrakt | 


Während die Keimung in gleicher Weise von Antheren- und Narben- 
extrakt gefördert wird, ist in bezug auf das Schlauchwachstum eine 
ganz auffällige Förderung gegenüber dem Antherenextrakt ersicht- 
lich, wobei zunächst noch unentschieden bleiben muß, ob die Menge 
des Wuchsstoffes oder qualitative Unterschiede desselben eine Rolle 
spielen. 

. b) Wirkung von Antheren- und Narbenextrakt von Funkia auf die 
Keimung des Pollens von Impatiens balsamina. 100 Antheren bzw. 
20 Narben wurden zerquetscht, dazu je 10 cem Aqua dest. gegeben und 
wie üblich weiterbehandelt. 
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Tabelle 9. 
Schlauch- 
Substrat Wachstum Allgemeine Bemerkungen 
n 
Traubenzuckeragar 2% 90 35 :| Schläuche häufig geplatzt 
5 ccm Traubenzuckeragar 37 66 Körner häufig geplatzt 
+ 1,5 ccm Antherenextrakt . 
5 cem Traubenzuckeragar 15 202 Keimung gering, Schläuche 
+ 1,5 cem Narbenextrakt sehr gut entwickelt 


Aus Tabelle 9 ergibt sich ein sehr auffallender Unterschied in der 
Wirkung von Antheren- und Narbenextrakten. Im Vergleich zu den 
Werten des Kontrollversuches ohne Zusatz ist zunächst eine starke 
Hemmung in der Keimung in Gegenwart obiger Extraktstoffe festzu- 
stellen. Im Gegensatz dazu steht eine außerordentlich starke Förderung 
des Schlauchwachstums besonders in den Kulturen mit Narbenextrakt- 
zusätzen. Der Tatsache einer einseitigen Förderung im Verlauf der 
Entwicklung der männlichen Sexualzelle von Impatiens können ver- 
schiedene Ursachen zugrunde liegen. Das starke Absinken des Keim- 
prozentsatzes könnte auf hohe Konzentrationen solcher keimungs- 
fördernder Substanzen zurückzuführen sein, wofür auch Angaben von 
BRANSCHEIDT (1930) und E. Kuun sprechen andererseits wäre daran 
zu denken, daß wir es in der Keimung des Pollenkorns und dem Wachs- 
tum des Pollenschlauches mit zwei ganz verschiedenen Vorgängen zu tun 
haben. Der Anstoß zu ersterem Vorgang ist reizphysiologischer Art, der 
von einer Reihe von Faktoren ausgelöst werden kann, letzterer aber eine 
Art Zellstreckung, ein Wachstumsvorgang also, der anderen Gesetzen 
unterworfen ist. Dieser Gesichtspunkt scheint uns bei Beurteilung 
keimungsphysiologischer Vorgänge am Pollen nicht immer genügend 
berücksichtigt worden zu sein. Unsere weiteren Untersuchungen werden 
gerade hier anzusetzen haben und die Frage klären müssen, welche 
Stoffe keimungsfördernd und welche wachstumsfördernd wirken. 


Zusammenfassung. 

1. Die Wirkung von Pollen- und Narbenextrakten wurde än einer 
Reihe von Gymnospermen- und einigen Angiospermenpollen einer 
Prüfung unterzogen. 

2. Auf Grund unserer bisher vorliegenden Ergebnisse besteht ein 
wesentlicher Unterschied in der Wirkung solcher Substanzen auf 
‚Keimung und Wachstum. 

3. Die Kuxnsche Formulierung der ,,keimungsférdernden Sub- 
stanzen“ ist demnach dahin zu erweitern, daß wir ,,keimungsférdernde“ 
und ,,wachstumsférdernde“ Stoffe zu trennen hätten. 
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4. Die Beeinflussung von Pollenkeimung und Schlauchwachstum 
durch Extraktstoffe aus Pollen und Narben konnte bei den Gymno- 
spermen nur an Abiespollen einwandfrei erwiesen werden. Die Ergeb- 
nisse, die mit Angiospermen- und Gymnospermenpollenauszügen erzielt 
wurden, sprechen nicht für eine artspezifische Natur dieser Stoffe. 

5. Die Wirkung der untersuchten Extraktstoffe auf Angiospermen- 
pollen erweist die verschiedenartige Beeinflussung von Keimung und 
Wachstum besonders deutlich. 
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IRREVERSIBLE CHROMOSOMENSCHÄDIGUNGEN 
DURCH TRYPAFLAVIN. 


Von 
R. Bauch. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Juni 1947.) 


Die „karyoklastischen Gifte“ — seit Luprorp (1936) meist als 
„Mitosegifte‘‘ bezeichnet — lassen sich nach den grundlegenden Unter- 
suchungen von DusTIN in zwei Gruppen einteilen, den Colchicin- und 
den Trypaflavintypus. Als Testobjekt benutzt Dustin die besonders 
empfindliche Thymusdrüse der Maus. Nach Colchicininjektion tritt in 
ihr nach kurzer Zeit eine starke Kernteilungswelle auf, der nach einigen 
Stunden ausgedehnte Pyknosen des Kernmaterials folgen. Nach Ab- 
klingen dieser Pyknosewelle setzen erneut restitu’erende Kernteilungen 
ein. Bei Trypaflavininjektion dagegen bleibt die primäre Mitosewelle 
aus, und es kommt sofort zu pyknotischen Kerndegenerationen, denen 
in einem gewissen Zeitabstand wieder die Regeneration durch neue Kern- 
teilungen folgt. An Stelle der komplexen und deshalb schwer überseh- 
baren Reaktionen des“Tierkérpers haben spätere Untersucher das Ge- 
webeexplentat als Testobjekt verwendet (LUDFoRD 1936; BucHER 1939; 
LETTRÉ 1942). Wir wissen jetzt, daß durch Colchicin die ablaufenden 
Mitosen im Stadium der Metaphase gestoppt werden. Die cytologischen 
Feinheiten dieses Mitosestopps sind vor allem an pflanzlichen Objekten ' 
geklärt worden (vgl. die zusammenfassenden Darstellungen von Man- 
GENOT 1941 und KRYTHE u’ WELLENSIEK 1942). Die Gifte des Colchiein- 
typus haben wegen ihrer praktischen Bedeutung für Pflanzenzüchtung 
und Medizin das Hauptinteresse der Forschung auf sich gezogen. Dem 
Trypaflavintypus ist dagegen nur eine geringe Beachtung geschenkt 
worden. Über die Wirkungen des Trypaflavins auf das Explantat liegt 
nur eine Studie von BUCHER (1939) am Kaninchenfibrocyten vor, und 
LETTRÉ (1942) verdanken wir einige kurze Angaben über den Reaktions- 
bereich des Farbstoffes auf den Hühnerherzfibroblasten. Von praktisch 
medizinischen Gesichtspunkten aus untersuchte LETTRÉ (1941) ferner 
die Wirkung des Trypaflavins auf den Aszitestumor der Mäuse, und 
BRODERSEN (1943) ergänzte diese Untersuchungen nach der zellphysio- 
logischen Seite hin!. 


1 Neuerdings (1946) weist: LETTRÉ auf noch unveröffentlichte Untersuchungen 
über Variationen der chemischen Konstitution des Trypaflavinmoleküls hin. 
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Eine Klärung der cytologischen Veränderungen, die durch Trypa- 
flavin hervorgerufen werden, ist bisher noch.von keiner Seite in genügen- 
der Weise erfolgt. Dies ist um so verwunderlicher, als schon vor der 
„Mitosegiftära‘‘ das Trypaflavin verschiedentlich das Interesse der 
experimentellen Biologie auf sich gelenkt hatte. So gelingt es, mit 
großen Trypaflavingaben bei verschiedenen Trypanosomenarten den 
an der Geißelbasis gelegenen Blepharoblasten zum Verschwinden zu 
bringen und auf diese Weise dauernd blepharoblastlose Trypanosomen- 
rassen zu erzielen (WERBITZKI 1910). Eine besondere Wirkung des 
Trypaflavins auf den Kern war ferner aus Befruchtungsversuchen von 
Froscheiern mit trypaflavinbehandeltem Sperma zu entnehmen (G. HERT- 
wıq 1924). Die Eier zeigten ganz die gleichen Entwicklungsstörungen 
wie bei Besamung mit Radiumsperma und dürften sich im Extremfall — 
die cytologischen Einzelheiten sind nicht überprüft worden — durch 
völlige Ausschaltung des geschädigten männlichen Kernes zu haploiden 
Larven entwickelt haben. 


Um eine Einsicht in die zweifelsohne vorhandenen Wirkungen des 
Trypaflavins auf das Kerngeschehen zu gewinnen, wurde eine Reihe 
von Versuchen an pflanzlichen Objekten, besonders an der durch ihre 
großen Chromosomen günstigen Zwiebelwurzel, durchgeführt, über die 
hier berichtet werden soll. Wurzeln von Steckzwiebeln, die in Wasser 
auf etwa 2 cm Länge vorgetrieben waren, wurden der Einwirkung ver- 
schieden konzentrierter Trypaflavinlösungen ausgesetzt. Äußerlich am 
Reagenzglase angebrachte Markierungen erlaubten eine Kontrolle des 
Wurzelzuwachses. In anderen Versuchsserien wurden Zwiebelsamen 
direkt in Trypaflavinlösungen zur Keimung gebracht oder die Weiter- 
entwicklung von vorgekeimten Zwiebelsamen in Trypaflavin verfolgt. 
Zur cytologischen Untersuchung wurden die Versuchswurzeln in dem 
Pikrin-Chromsäuregemisch von BouIN-ALLEN fixiert und nach der üb- 
lichen Schneidetechnik unter Nuklealfärbung verarbeitet. 


Trypaflavin ist für die Zwiebelwurzel ein recht starkes Gift. In 
Lösungen 1:100000 sterben die Wurzeln innerhalb von 3—4 Tagen 
unter intensiver Gelbfärbung völlig ab oder sie zeigen, wenn die Schädi- 
gung nicht so stark gewesen ist, eine fast völlige Aufhebung des Wachs- 
tums (etwa 2mm gegenüber 30 mm der Kontrollwurzeln). Mit Ver- 
dünnungen von 1:1 Million ist diedosis letalis aber bereits unterschritten. 
Das Wachstum der Wurzeln beträgt in der gleichen Versuchszeit als 
Mittel verschiedener Versuchsserien 10—15 mm. Bei einer weiteren 
Verdünnung auf 1:10 Millionen tritt die schädigende Wirkung schon 
völlig zurück, und das Wachstum der Trypaflavinwurzeln entspricht 
dem der Kontrollwurzeln. Der Schädigungsbereich liegt also rund um 
die Konzentration von 1:1 Million. Im Gegensatz zur Wurzel ist der 
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Sproß wesentlich unempfindlicher gegen den Farbstoff. Bei Keimungs- 
versuchen mit Zwiebelsamen (ebenso Kresse- und Radiessamen) wird 
die Entwicklung der Keimblätter und des Sprosses selbst durch noch 
stärkere Konzentrationen trotz der Ausschaltung des Wurzelsystems 
nicht wesentlich gehemmt. Allerdings besitzt der Sproß eine andere 
Aufnahmefähigkeit für den Farbstoff als die Wurzel. Während die 
Wurzel sich in dem erwähnten Konzentrationsbereich gelb anfärbt, 
bleibt der Sproß von der Wurzelbasis an scharf abgesetzt ungefärbt. 
Im Vergleich mit der bakteriziden Wirkung der Substanz erscheint die 
Zwiebelwurzel nicht höchstgradig empfindlich. Die Entwicklung von 
Gonokokken und Meningokokken wird noch durch Konzentrationen 
von 1:30 Millionen völlig unterdrückt. Aber auch innerhalb der Bak- 
terien schwankt die bakterizide Dosis in weiten Grenzen. Den höchst- 
empfindlichen Gonokokken gegenüber stellt Bacterium coli mit einer 
Grenzdosis von 1:3000 das unempfindlichste Extrem dar (NEUFELD u. 
SCHIEMANN 1919). Die Empfindlichkeit der Kaninchenfibrocyten liegt 
etwa im gleichen Konzentrationsbereich wie die der Zwiebelwurzel 
(BucHer). Die Hühnerherzfibroblasten von LETTRÉ (1942) scheinen 
etwas resistenter zu sein. Für sie liegt die Grenze im Gebiet zwischen 
1:10 bis 1:20 Millionen. Froschspermien dagegen vertragen noch wesent- 
lich höhere Konzentrationen. Sie behalten nach Herrwıc in Lösungen 
von 1:10000 noch nach 40 Min. ihre volle Beweglichkeit und sind selbst 
noch nach einem 22stündigen Aufenthalt in der Lösung 1:1 Million 
befruchtungsfähig, erweisen sich allerdings in ihrem Kernapparat 
bereits als geschädigt. Die dosis letalis und die dosis toxica des Trypa- 
flavins schwanken also bei den verschiedenen Objekten je nach Art 
und vermutlich auch je nach physiologischem Zustand in verhältnis- 
mäßig weiten Grenzen. 

Die Zwiebelwurzel reagiert auf den Colchieintypus der Mitosegifte 
mit einer außerordentlich charakteristischen Reaktion. Bei Behandlung 
mit Colchicin, Acenaphthen, Kakodylaten, Safrol usw. bildet sich dicht 
oberhalb der Wurzelspitze eine mehr oder minder große, keulenförmige 
Verdickung. Diese „Keulenreaktion‘ der Pflanzenwurzel ist der Aus- 
druck der in dem Wurzelmeristem ablaufenden Polyploidisierungsvor- 
gänge der Zellen. Bei Trypaflavinbehandlung, ganz gleichgültig, welche 
Konzentrationen und auf welche Dauer sie angewendet werden, tritt diese 
Keulenreaktion nie ein. Dieses Ausbleiben der Keulenreaktion darf als 
ein Zeichen gewertet werden, daß die in der Wurzel ablaufenden Vor- 
gänge ganz anderer Art sein müssen als bei den Giften des Colchicin- 
typus. Dieser Schluß wurde durch die cytologische Untersuchung in 
vollem Umfange bestätigt. 

Wurzeln, die einen Tag oder länger in Trypaflavinlösungen 1:1 Mil- 
lion eingesetzt waren, bieten in vielen ihrer Ruhekerne ein ungewohntes 
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Bild. Schwesterkerne, die soeben neu gebildet worden sind und sich 
bereits im Ruhezustand befinden, sind durch mehr oder weniger lang 
ausgezogene Fäden miteinander verbunden (Abb. la). Diese Verbin- 
dungsfäden sind für gewöhnlich nur dünn, manchmal sogar hauchfein, 
in anderen Fällen dagegen recht breit und kompakt. Diese Fäden durch- 
setzen vielfach die neu gebildete, noch dünne Zellwand (Abb. 1b) oder 
laufen in gegenseitig korrespondierende feine Spitzen aus.. Diese Bilder 
gleichen in allen Einzelheiten dem Lehrbuchschema der Amitose. Tat- 
sächlich aber handelt es sich keineswegs um amitotische Teilungen ; 
diese Stadien gehen vielmehr auf typisch mitotische Teilungen zurück, 
die aber verschiedene pathologische Abweichungen aufweisen. ‘Sie ent- 
sprechen in allen Einzelheiten den bereits 1900 von HAECKER im 
ätherisierten Kopepodenei beobachteten Mitosepathologien, die unter 
dem Begriff der Pseudoamitose zusammengefaßt werden. Der Kern- 
teilungsvorgang verläuft bis zur Metaphase für gewöhnlich normal. 
Nur selten machen sich schon früher Schädigungen bemerkbar, wobei 
es vor allem zu Verklumpungen der Metaphasen kommt. Die Spindel- 
bildung ist durchaus normal und in gut gefärbten Präparaten stets 
leicht festzustellen. Das ist ein wichtiger Unterschied gegenüber dem 
Colchieintypus, bei dem die Spindelbildung stets unterbleibt. Die 
Chromosomen werden also normal von den Spindelfasern erfaßt und zu 
den Spindelpolen transportiert. Hierbei treten jetzt die charakteristi- 
schen Merkmale der Trypaflavineinwirkung in Erscheinung. Einzelne 
Tochterchromatiden, die bereits von den Spindelfasern ergriffen und 
in die polwärtige Wanderung eingetreten sind, lösen sich an den Enden 
der Chromosomenschenkel nicht voneinander, sondern verkleben. Diese 
Verklebung ist so fest, daß die ziehende Kraft der Spindelfasern nicht 
ausreicht, um sie zu überwinden. Sie bleibt noch erhalten, wenn die 
ungestörten Chromosomen bereits die Pole erreicht haben und in die 
telophasischen Umbildungen eintreten. Die Teilungsfiguren bieten jetzt 
das typische Bild von ,,Briickenchromosomen“ (Abb. 1d). Von der 
Verklebung werden für gewöhnlich nur ein oder zwei Chromosomen 
betroffen, während die anderen Chromosomen völlig normal ihre Teilung 
durchlaufen. Wesentlich seltener sind drei oder vier Bruckenchromo- 
somen zu finden (Abb. lc). Im Extremfall kann jedoch eine größere 
Anzahl, vielleicht die Gesamtheit der Chromosomen, zur Verklebung 
kommen. Bei manchen Brückenchromosomen vermögen die Ana- 
phasebewegungen die Verklebung noch zu lösen. Dabei zieht sich die 
Chromosomenmasse zu immer dünner werdenden Fäden aus, die manch- 
mal ausgesprochene Perlfädenstruktur zeigen. Diese feinen Fäden werden 
schließlich völlig auseinandergezogen (Abb. le). Dann ragen aber aus 
den telophasischen Polansammlungen noch feinst ausgezogene Spitzen 
heraus, die bei beiden Schwesterkernen korrespondieren. Bei manchen 
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Abb. 1a—k. Pseudoamitosen in der mit Trypaflavin behandelten Zwiebelwurzel. a,b, ec, 
Verbindungsfäden bei Schwesterkernen. a Briickench e In der Anaphase 
zu feinen Fäden ausgezogene Brück f, g Tetraploide ,,Näpfchen- 





kerne“. h, i Symmetrische Kleinkerne aus Erholungsversuchen. 
k Brück und Fragmentation aus Erholungsversuchen. 
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Mitosen, bei denen die Schädigung viele Chromosomen betroffen hat, 
laufen diese Fäden durch die Spindelfigur teils noch vollständig durch, 
teils sind sie bereits auseinandergezogen (Abb. 1 e). Man hat bei solchen 
Bildern durchaus den Eindruck, als ob zähflüssige, in der Erstarrung 
begriffene Leimfäden auseinandergezogen werden. Die Chromosomen 
müssen also durch die Trypaflavineinwirkung in ihrem kolloidchemi- 
schen Zustand tiefgreifend verändert worden und außerordentlich 
zähflüssig geworden sein. In vielen Fällen reicht aber die Zugkraft der 
Spindelfasern nicht aus, um die verklebten Chromosomenschenkel 
voneinander zu lösen. Die Brücken bleiben dann bis in die Telophasen 
und bis in den Ruhekern erhalten und ergeben die anfangs geschilderten 
Bilder amitotischer Durchschnürungen. Als letzte Andeutung der 
abnormen Abläufe bleiben die ausgezogenen Spitzen der Ruhekerne 
noch nach der Querwandbildung verhältnismäßig lange erhalten, ver- 
schwinden dann aber ebenfalls. 

Von dieser Teilungsabänderung aus verstehen wir auch eine Reihe 
von besonderen Bildern. Zwei und mehr Chromosomenbrücken führen 
bei den Ruhekernen zu zwei und mehr Verbindungsfäden, wobei die 
Lage der von der Verklebung betroffenen Chromosomen über das end- 
gültige Bild entscheidet. Liegen die betroffenen Chromosomen entfernt 
voneinander in der Platte, so bleiben die Verbindungsfäden lange Zeit 
isoliert erhalten. Nebeneinander gelagerte Chromosomenbriicken können- 
miteinander verschmelzen und so die breiten Bänder zwischen den Ruhe- 
kernen bilden, von denen anfangs gesprochen wurde. Im Extremfall, 
wenn der größere Teil oder die Gesamtheit der Chromosomen geschädigt 
sind, kann die Bandbreite ein derartiges Ausmaß erreichen, daß man 
den Eindruck von Verschmelzungskernen erhält. Derartige Kerne 
zeichnen sich meist durch ihre besondere Größe und ihre unregelmäßig 
gelappten Formen aus (Abb. 1 f und g). Sie sind also auf abnormalem 
Wege zur Tetraploidie gelangt und scheinen die Schädigung einiger- 
maßen auszuregulieren. Dafür sprechen vor allem gelegentlich vor- 
handene Großkerne, bei denen die Lappung nur gerade angedeutet ist 
oder sogar völlig fehlt. Die Wandbildung kann aber als autonomer Vor- 
gang trotz der Tetraploidie noch einsetzen. Sie erfolgt für gewöhnlich 
einseitig, und die entstehende Wandlamelle dellt den großen tetraploiden 
Kern von einer Seite her ein. So kommt es zur Bildung von typischen 
„Näpfchenkernen‘‘ (Abb. 1 g). Wesentlich seltener ist eine beiderseitige 
Wandanlage. Sie schnürt den Kern ringförmig wie die Öffnung einer 
Irisblende ein, wobei man den Eindruck bekommt, daß die Kernsub- 
stanz der Zerschneidung einen erheblichen Widerstand entgegensetzt 
(Abb. 1). 

Auf die Pro- und Metaphasen wirkt die Trypaflavinbehandlung 
für gewöhnlich nicht ein. In manchen Präparaten findet man aber 
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verhältnismäßig viel Verklumpungen der Metaphasen. Man wird an- 
nehmen dürfen, daß die Verklebungen hier frühzeitig eingetreten sind 
und die überwiegende Zahl der Chromosomen betroffen hat. Derartige 
verklumpte Metaphasen kommen langsam zur Degeneration. 

Die cytologische Untersuchung bestätigt also prinzipiell den aus dem 
Ausbleiben der ,,Keulenreaktion‘ der Wurzel gezogenen Schluß: 
Trypaflavin wirkt auf die Zellteilung in völlig anderer Weise ein als Col- 
chicin und die ihm ähnlichen Substanzen. Durch Colchiein wird primär 
die Spindel, der Bewegungsapparat der Chromosomen, betroffen. Ihre 
Ausbildung wird unterdrückt und alle späteren Folgen lassen sich prinzi- 
piell auf diese Spindelinaktivierung zurückführen (LEVAN 1938). Wir 
können den Colchicintypus der Mitosegifte deshalb genauer als ,,Spindel- 
gifte‘‘ bezeichnen. Der Angriffspunkt des Trypaflavin dagegen ist ganz 
anderer Art. Die Spindel wird durch den Farbstoff überhaupt nicht 
verändert. Trypaflavin zielt vielmehr auf die Chromosomen selbst und 
verändert ihren kolloidchemischen Zustand. Sie werden mehr oder minder 
hochgradig entquollen und in einen zähflüssigen Zustand übergeführt. 
Dabei kommt es zu Verklebungen ganzer Chromosomen oder von 
Chromosomenteilstücken. Aus diesem primären Angriffspunkt lassen 
sich alle späteren abnormalen Teilungsbilder zwanglos ableiten. Trypa- 
flavin wirkt auf die tierische Zelle in völlig gleicher Weise. Dies ergibt 
sich aus den Untersuchungen von BücHER (1939), der am Kaninchen- 
fibrocyten, ohne sich auf cytologische Detailstudien einzulassen, ebenfalls 
Chromosomenbrücken und die kennzeichnenden Verbindungsfäden 
zwischen Schwesterkernen festgestellt hat. Wir können die Gifte des 
Trypaflavintypus also mit der Bezeichnung ‚‚C'hromosomengifte‘‘ charak- 
terisieren. 

Nach diesen grundsätzlichen Feststellungen seien noch einige 
weitere Angaben über die Wirkungsbreite des Trypaflavins mitgeteilt. 
Zur Auslösung der Trypaflavinschädigung genügt eine verhältnismäßig 
kurze Behandlung. Die ersten Anzeichen der Giftwirkung fanden sich 
bei den beiden wichtigsten Konzentrationen von 1:500000 und 1:1 Mil- 
lion bereits nach 3stündiger Einwirkung. Im allgemeinen entspricht der 
stärkeren Konzentration eine zahlenmäßig stärkere Ausprägung des 
Effektes. Doch spielt die Empfindlichkeit der Wurzeln hierbei noch 
eine gewisse Rolle. Verschiedene Wurzeln der gleichen Zwiebel können 
die Schädigung in ganz verschiedenem Ausmaß zeigen. Von einer Be- 
handlungsdauer von 6 Stunden ab tritt, besonders in der stärkeren 
Konzentration, eine deutliche Verminderung der Gesamtmitosenzahl in 
Erscheinung. Die während der Expositionszeit in Gang befindlichen 
Mitosen laufen also noch, vermutlich etwas verzögert, zu Ende, die Ruhe- 
kerne sind aber auch bereits geschädigt und treten in immer geringerem 
Ausmaße in neue Teilungen ein. Bei Keimversuchen mit Zwiebelsamen 
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überrascht die anscheinende Resistenz der im Keimblattgewebe ein- 
geschlossenen SproBanlage. Bei Behandlungszeiten, durch die die Mi- 
tosenzahl in der Wurzel bereits deutlich vermindert ist oder viele 
Mitosen den Trypaflavineffekt zeigen, laufen die Teilungen in der Sproß- 
anlage noch völlig unberührt ab. Da die Wurzel den Farbstoff begierig 
speichert, das Keimblatt sich aber nicht anfärbt, ist ohne spezielle Ver- 
suchsanordnungen nicht zu entscheiden, ob die Sproßanlage tatsächlich 
eine größere Resistenz besitzt oder ob die größere Resistenz nur durch 
sekundäre Einflüsse vorgetäuscht wird. Immerhin lassen die Erfah- 
rungen von Dustin (1925), nach denen bei der Maus die Mitosen des 
Intestinums besonders empfindlich, die des Hodengewebes aber fast 
refraktär gegenüber dem Trypaflavin sind, eine abgestufte Empfind- 
lichkeit verschiedener Gewebearten als möglich erscheinen. 

Die Befruchtungsversuche mit Trypaflavinsperma von G. HERTWIG 
zwingen zu dem Schluß, daß die spezifische Einwirkung des Farbstoffes 
sich am Ruhekern bemerkbar macht. Zur Überprüfung dieser Frage 
für unser Objekt wurden ‚Erholungsversuche‘‘ mit Wurzeln von Steck- 
zwiebeln durchgeführt. Die Wurzeln wurden 1, 3 und 6 Stunden mit 
den beiden Trypaflavinkonzentrationen behandelt und dann in Wasser 
weiter kultiviert. Hierbei werden die während der Giftexposition 
direkt betroffenen Mitosen zu Ende laufen, und nach einer gewissen 
Zeit wird man erwarten können, daß die jetzt vorliegenden Mitosen 
solchen Kernen entstammen, die während der Giftexposition im Ruhe- 
zustand waren. 

Um diese Beweisführung möglichst eindringlich zu gestalten, wurden 
die Fixierungen der Wurzeln bis auf eine Erholungszeit von 20 Tagen 
ausgedehnt, wobei in den ersten Erholungstagen täglich, später nur in 
3tägigen Abständen fixiert wurde. Bei 3stündiger Vorbehandlung 
lassen sich bei beiden Konzentrationen die typischen Schädigungen 
regelmäßig nachweisen. Aber auch Istiindige Giftexposition genügt 
schon, um den Effekt regelmäßig bei der stärkeren Konzentration, 
etwas unregelmäßig bei der schwächeren Konzentration auszulösen. 
Bei der schwächeren Lösung können einzelne Wurzeln noch völlig 
ungeschädigt sein, während andere in mehr oder minder großem Ausmaß 
betroffen sind. Wenn bei diesen Erholungsversuchen die Giftwirkung 
sich schon nach wesentlich kürzerer Behandlungszeit einstellt als bei 
der vorher erwähnten Dauerbehandlung mit sofortiger Fixierung, so 
liegt das daran, daß nach weniger als 3stündiger Behandlung die 
cytologischen Veränderungen noch nicht in voller Klarheit ausgebildet 
werden, zumal der gesamte Teilungsablauf durch das Gift zeitlich 
verzögert wird. Die Trypaflavinschäden lassen sich noch nach 20 Tagen 
Wasserkultur nachweisen. In dieser Erholungszeit sind die Wur- 
zeln nicht unerheblich gewachsen. Bereits nach 5 Tagen beträgt ihr 
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durchschnittlicher Zuwachs 20—25 mm. Die Zellen mit den während der 
Giftexposition betroffenen Mitosen müssen in dieser Zeit schon längst 
in die Zone des Streckungswachstums übergetreten sein und die jetzt 
laufenden Mitosen sind selbst mit dem Gift überhaupt nicht mehr in 
Berührung gewesen. Am eindringlichsten ergibt sich diese Schluß- 
folgerung aus der Tatsache, daß Trypaflavinschäden selbst bei den 
Anlagen der Seitenwurzeln, die zur Zeit der Behandlung bei den 2 cm 
langen Versuchswurzeln überhaupt noch nicht ausgebildet waren, 
anzutreffen sind. Daraus ergibt sich die wichtige Schlußfolgerung: 
Trypaflavin wirkt auf die Chromosomen nicht nur in ihrem Umbau 
während der Mitose, sondern auch auf ihren entspiralisierten Zustand im 
Ruhekern ein. Die während der Exposition geschädigten Zellen, seien es 
nun Mitosen oder Ruhekerne, haben nach 20tägiger Erholung in An- 
betracht des erheblichen Wurzelwachstums sicher mehr als eine Teilungs- 
phase durchlaufen. Der einmal gesetzte Trypaflavineffekt ist also irre- 
versibel und erhält sich über weitere T'eilungsabläufe. Mit dieser Fest- 
stellung ergibt sich ein wesentlicher Unterschied zwischen dem Trypa- 
flavin als Chromosomengift und den typischen Spindelgiften. Colchiein 
z.B. wirkt nur auf die gerade im Ablauf befindlichen Mitosen ein, 
‘und nach Entfernung des Giftes kommt es schnell wieder zu Rekon- 
struktionen des Spindelapparates. Im Ruhezustand befindliche Kerne 
werden in ihren späteren Mitosen vom Colchicin nicht beeinflußt. 
Das gilt nicht nur für die pflanzliche Zelle, für die die Versuche von 
Levan (1938) und MANGENOT (1942) an der Zwiebelwurzel vorliegen, 
sondern dürfte auch für die tierische Zelle zutreffen. Bei Umpflanzungen 
von colchicinierten Fibrocyten in Tyrodelösung sah z. B. BUCHER die 
durch das Alkaloid blockierten Mitosen normal, d.h. unter erneuter 
Spindelbildung zu Ende laufen. 

Bei diesen Erholungsversuchen kamen noch eine Reihe von cyto- 
logischen Besonderheiten zur Beobachtung, die vom theoretischen 
Standpunkt aus ein erhöhtes Interesse bieten. In vielen Wurzeln treten 
neben den typischen Trypaflavineffekten noch Kleinkerne auf. Sie sind 
in den einzelnen Zellen in wechselnder Zahl und verschiedener Größe vor- 
handen. Ihre Entstehung wird man sich so vorzustellen haben, daß 
Einzelchromosomen oder ganze Chromosomengruppen von der Spindel- 
bildung nicht erfaßt wurden und sich bei den telophasischen Rück- 
bildungen selbständig zu Kernen differenzieren. Die Extrakerne sind 
in vielen Fällen so klein, daß man sie nicht auf ein ganzes Chromosom, 
sondern nur auf Chromosomenbruchstücke beziehen kann (Abb. 1 h). Tat- 
sächlich lassen sich in Wurzeln, bei denen häufiger Kleinkerne auftreten, 
in den ablaufenden Mitosen mit einer gewissen Regelmäßigkeit Frag- 
mentationen der Chromosomen feststellen (Abb. 1k). Diese Chromo- 
somenbruchstücke bleiben im Spindelfeld vorerst liegen und bilden 
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sich später zu den Kleinkernen um. Ein besonders auffälliges Bild bieten 
gelegentlich Schwesterzellen, die in symmetrischer Lagerung zwei 
gleichgroße Kleinkerne enthalten (Abb. 1 h). In manchen späten Telo- 
phasen sind diese symmetrischen Kleinkerne noch durch die typischen 
Verbindungsfäden des Trypaflavineffekts verbunden (Abb. 1i). Sie 
können nur dadurch zustande gekommen sein, daß die verklebten 
Schenkel eines Chromosoms als ganzes von dem nichtverklebten Teil 
gewissermaßen abgestoßen worden sind und nun als selbständiges 
Fragment, wenn auch verzögert, die Teilung durchführen. Eine genaue 
Durchsicht der Mitosen in Wurzeln, die reichlicher Kleinkerne enthalten, 
lieferte die Beweise für die Richtigkeit dieser Deutungen. Es fanden 
sich sowohl von der Spindel nicht erfaßte ganze Chromosomen, die 
im Spindelraum liegen geblieben waren, als auch abgebrochene Teil- 
stücke von Chromosomen (Abb. 1k). Für gewöhnlich ist die Zahl der 
Fragmentationen nur gering. Im Extremfall kann es aber zu einer 
förmlichen Aufsplitterung eines oder mehrerer Chromosomen in ver- 
schiedene Teilstücke kommen. Auch die aus den Schwesterkernen 
mit symmetrisch gelagerten Kleinkernen erschlossene Abstoßung von 
verklebten Chromosomenenden ließ sich nachweisen. Eine Regel für 
das Auftreten der Fragmente und der Extrakerne bei den Erholungs- 
versuchen ergab sich vorläufig nicht. In manchen Wurzeln sind aus- 
schließlich die gewohnten Brückentypen des Trypaflavineffektes ‚zu 
finden, in anderen dagegen treten ausschließlich Kleinkerne auf. In 
wieder anderen Wurzeln mischen sich Brückenmitosen und Fragmen- 
tationen in buntem Spiel durcheinander. Ja sogar innerhalb einer 
Zelle kann ein Chromosom die Verklebung der Schenkel zeigen, während 
ein anderes die verklebten Schenkel abgestoßen hat (Abb. 1k). Im 
allgemeinen hat man den Eindruck, daß die Fragmentationen erst 
nach längerer Erholungszeit in Erscheinung treten. Dustin und 
MAYER (1935) haben im Trypaflavinversuch an der Maus in den LIEBER- 
KüHnschen Drüsen des Dünndarms nuklealpositive ,,sphérules‘‘ von sehr 
verschiedener Größe sofort nach dem Einsetzen der Teilungsruhe gefunden, 
ohne ihre wahre Natur eruieren zu können. Es spricht vieles dafür, daß 
diese ,,sphérules‘‘ ebenfalls auf Kleinkernbildungen während der voran- 
gegangenen, unter Trypaflavineinfluß stehenden Mitosen zurückzuführen 
sind. Aus den von MAYER gegebenen Abbildungen erhält man den Ein- 
druck, daß diese ,,sphérules‘‘ verhältnismäßig schnell einer Degeneration 
anheimfallen. Das ist bei den Kleinkernen der Zwiebelwurzel aber nicht 
der Fall. Sie fanden sich noch tief im Streckungsgewebe der Wurzeln 
in typischer Form und haben hier die gewohnte Verkleinerung der 
Kerne dieser Zone ebenso wie die normalen Kerne mitgemacht. Wenn- 
gleich die Fixierung der Wurzeln nur die eigentliche Wurzelspitze 
betroffen und das ältere Streckungsgewebe nicht berücksichtigt hatte, 
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ließen sie sich bei zufällig länger abgeschnittenen Wurzeln noch bis 
auf 10—12 mm oberhalb der Wurzelspitze nachweisen. Sie dürften also 
durchaus lebensfähig geblieben sein. 


Allgemeine Betrachtungen. 

Nach den Ergebnissen der cytologischen Untersuchung der Trypa- 
flavinwurzeln ist der Trypaflavineffekt auf das Teilungsgeschehen 
wesensverschieden von dem Effekt des Colchicintypus der Mitosegifte. 
Während es sich beim Colchiein um eine Wirkung auf die Spindel handelt, 
greift das Trypaflavin die kolloid-chemische Struktur der Chromosomen 
selbst an. Aus dieser differenten Wirkungssphäre wird es verständlich, 
daß der Tierkörper auf beide Substanzgruppen in ganz verschiedener 
Weise reagiert. Verständlich ist nun vor allem, daß bei der Trypa- 
flavinmaus der ,,Mitosestopp“ des Colchieins, ausgedrückt durch die 
primäre Kernteilungswelle, völlig ausfällt und daß an seine Stelle sofort 
die Ausschaltung der geschädigten Kerne in Form der Pyknosewelle 
auftritt. Natürlich sind die Verhältnisse im tierischen Organismus mit 
seinen übergeordneten korrelativen Bindungen viel komplizierter als 
in dem organisatorisch einfachen Wurzelmeristem, und dadurch mögen 
sekundär manche Abweichungen der Reaktionsart bedingt sein. Wenn 
z.B. in den Versuchen Dustins die samenbildenden Zellen überhaupt 
nieht auf die Trypaflavinbehandlung reagieren, so braucht das nicht, 
wie Dustin annimmt, auf einer Resistenz der spermatogenen Zellen 
gegen den Farbstoff zu beruhen, sondern könnte ebensogut auf einem 
Nichteindringen der Substanz vom Peritoneum in das Hodengewebe 
zurückzuführen sein. In gleicher Weise ungeklärt ist auch das Versagen 
des Rivanols, eines dem Trypaflavin verwandten Akridinfarbstoffes, 
in den Versuchen von LETTRÉ (1941) am Aszitestumor der Maus. Wäh- 
rend Trypaflavin die Entwicklung des Tumors hemmt, bleibt Rivanol 
völlig unwirksam. Das ist um so erstaunlicher, als auch mit Rivanol 
an der Zwiebelwurzel das gleiche bunte Bild der pseudoamitotischen 
Abläufe zu erzielen ist wie mit Trypaflavin. Auch die Gewebekultur 
dürfte nicht für alle Fragen der spezifischen Giftwirkung auf die Zelle 
ein besonders geeignetes Objekt sein. Schon allein die Vielzahl der 
Chromosomen, ihre Kleinheit und ihre geringe morphologische Diffe- 
renzierung machen das Erkennen der prinzipiellen Ansatzstellen der 
Mitosegifte am Teilungsgeschehen schwierig, wenn nicht unmöglich. 
Das dürfte sich vor allem für einen anderen Typus der Mitosegifte 
ausgewirkt haben, der die Zellteilung an ganz anderer Stelle beeinflußt 
als die Spindel- und die Chromosomengifte. LETTR£ (1946) spricht 
z.B. den Purinalkaloiden, Koffein, Theobromin und Theophyllin die 
Mitosegiftnatur in seiner neuesten Zusammenstellung ab. Bei der 
Pflanzenzelle hemmen sie nach GossELIN (1940) nur die Teilung der 
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Zelle selbst, während sie das Geschehen am Kern völlig unberührt 
lassen. Es entstehen auf diese Weise zweikernige und bei erneuter 
Teilung vierkernige Zellen, deren Kerne die Teilung synchron durch- 
führen. Dabei können parallel gerichtete Spindeln miteinander zu einer 
gemeinsamen Teilungsfigur verschmelzen und so zur Tetraploidie der 
Kerne führen. Neben verschiedenen anderen Substanzen wirken auch 
stärkere Konzentrationen bestimmter Sulfonamide, z. B. das Sulfanil- 
amid selbst, in dieser Weise (BaucH 1946). Dieser hemmende Effekt 
auf die Zellteilung gilt in gleicher Weise auch für tierische Zellen. Dies 
ergibt sich aus den Studien von DRUCKREY (1937) über die Koffein- 
wirkung am Seeigelei. DRUCKREY konnte bei bestimmten Koffeinkonzen- 
trationen die Furchung befruchteter Seeigeleier völlig unterbinden, 
während die Kernteilungen normal abliefen und durch sekundäre Ver- 
schmelzungen in der geschilderten Art schließlich zu Riesenkernen 
führten. Wir können diesen Typus der Giftwirkung wegen seiner spe- 
zifischen Hemmung der Zellteilung am passendsten als ,,Zellteilungs- 
gite‘ bezeichnen!. Der ursprüngliche Begriff der Mitosegifte erweist 
sich somit als ein Sammelbegriff, der derzeit in die drei verschiedenen 
Gruppen der ,,Spindelgifte“, der „Chromosomengifte‘ und der ,,Zell- 
teilungsgifte‘‘ aufzuteilen ist. Sie greifen jeweils in ganz verschiedene 
Phasen des Zellteilungsablaufes ein und gestatten es gewissermaßen, auf 
chemischem Wege operative Eingriffe in die intimsten Prozesse des Zell- 
geschehens vorzunehmen. Die schematischen Darstellungen der Abb. 2 
geben eine Übersicht über die verschiedenen Auswirkungen der drei 
Gifttypen auf die Mitose. 


Die durch Trypaflavin hervorgerufenen Pseudoamitosen sind, wie 
schon erwähnt, der cytologischen Literatur durchaus nicht unbekannt. 
Sie wurden teils in unbeeinflußtem Freilandmaterial gelegentlich 
beobachtet, in erhöhtem Maße treten sie aber nach den verschiedensten 
chemischen und physikalischen Eingriffen auf die Zelle ein. Als der- 
artige Eingriffe seien nur extreme Wärme- und Kältebehandlung, Ein- 
wirkungen von Narkotizis und unphysiologischen Konzentrationen os- 
motisch wirksamer Substanzen erwähnt. Außer derartigen experimentell 


1 Natürlich kann man die Wirkung der ,,Zellteilungsgifte‘ auch als Proto- 
plasmawirkung auffassen, da sie ja das eigentliche Kerngeschehen gar nicht 
berühren, sondern nur die Teilung des Plasma ; unterdrücken. Da die Zellteilung 
im normalen Geschehen stets von einer vorangehenden Kernteilung abhängig ist 
und nie unabhängig von ihr eintritt, erscheint: es aber zweckmäßiger, die Kernwir- 
kung in den Vordergrund zu stellen. In diesem Sinne sprechen auch die Unter- 
suchungen von Brock, DRUCKREY und HERKEN [Arch. exper. Path. 193 (1939) ], die 
am Seeigelei bei Koffeinbehandlung nur eine minimale Stoffwechselwirkung — 
Atmungssteigerung als Ausdruck der Protoplasmaschädigung — fanden, dagegen 
auf Grund der starken Teilungshemmung (im gleichen Konzentrationsgebiet 
wie bei der Pflanzenwurzel!) vorzugsweise eine Kernwirkung annahmen. 
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Abb. 2. Schematische Darstellung der Wirkung von Spindelgiften, Chromosomengiften 
und Zellteilungsgiften. 
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gesetzten Milieueinflüssen können gelegentlich auch ,,innere“ Fak- 
toren Pseudoamitosen auslösen. Vor allem scheint das bei gewissen 
Bastardierungen der Fall zu sein, wo die Unverträglichkeit der Genome 
der beiden Bastardpartner besonders groß ist (vgl. dazu die Zusammen- 
stellung in der ,,Pflanzenkaryologie‘‘ von T1scHLER). Wieweit durch 
derartige experimentelle Faktoren ausgelöste Pseudoamitosen irrever- 
sibel sind und wieweit sie die schwerwiegenden cytogenetischen Folgen 
der Trypaflavinbehandlung (Fragmentationen und dergleichen) nach 
sich ziehen, entzieht sich allerdings derzeit noch unserer Kenntnis. Da 
aber vermutlich durch all diese verschiedenen Eingriffe die gleiche Ver- 
änderung ausgelöst wird, darf man mit der Möglichkeit rechnen, daß auch 
die weiteren Folgen stets gleicher Art sein werden. Dabei brauchen die 
Außeneinflüsse, wie dies das gelegentliche spontane Vorkommen von 
Pseudoamitosen in unbehandeltem Freilandmaterial erweist, durchaus 
nicht immer extremer Natur zu sein, sondern können noch völlig im 
Rahmen der normalen ökologischen Faktoren des Standortsklimas 
liegen. Wenn wir auf die Erfahrungen der Kolloidehemie über die weit- 
gehende Labilität disperser Phasen den verschiedensten Eingriffen 
physikalischer und chemischer Natur gegenüber blicken, ist es nicht ver- 
wunderlich, daß auch verhältnismäßig unbedeutende Milieuverände- 
rungen zu diesem Effekt führen. Sie lassen es auch verstehen, daß der 
Tierkörper auf anscheinend geringgradige Eingriffe, wie Verschiebungen 
des Säure- und Basengehaltes des Blutes, in gleicher Weise wie auf die 
Trypaflavininjektion reagiert. 

Einen besonderen Einfluß auf die Viskosität kolloider Systeme haben 
auch Röntgen- und Radiumbestrahlung (vgl. dazu PhıLipporr 1942). 
Daher erscheint es nicht verwunderlich, daß Pseudoamitosen nach 
Bestrahlung in besonderem Ausmaß eintreten. Als Bestrahlungsfolgen 
sind sie in ihrem Gesamtablauf eingehend von PoLITzEr (1934) an der 
Salamanderkornea studiert worden. Auch bei bestrahlten pflanzlichen 
Objekten treten sie in völlig übereinstimmender Weise auf. Von neueren 
Arbeiten mit spezieller cytologischer Zielsetzung sei auf die Studien von 
PEKAREK (1927), Parton u. Wicopor (1930) an der Viciawurzel, von 
BersA (1927) an der Maiswurzel, von MARSHAK u. Hupson (1937) an 
der Zwiebelwurzel und vor allem auf die eingehende Analyse der Rönt- 
genpathologie der Mitose von MARQUARDT (1937, 1938) an der Scilla- 
wurzel und an der cytologisch besonders günstigen Pollenmitose von 
Bellevalia romana verwiesen. Die Pseudoamitosen sind die charakteri- 
stischen Reaktionsfolgen der tierischen und pflanzlichen Zelle auf den 
Bestrahlungsreiz im Stadium des ,,Primäreffektes“, der sich an den 
während der Bestrahlung im Ablauf befindlichen Mitosen abspielt. Sie 
treten dabei in allen den Einzelheiten, wie sie hier für den Trypaflavin- 
effekt geschildert wurden — Brückenchromosomen, Chromosomen- 
verklumpungen, Verbindungsfäden zwischen den Schwesterkernen in 
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den späten Telophasen und in der Interphase, Näpfchenkerne und tetra- 
ploide Kerne —, auf. Die Übereinstimmung zwischen dem Trypaflavin- 
effekt und dem Bestrahlungsreiz geht aber noch weiter. Dem primären 
Bestrahlungseffekt schließt sich eine Phase an, in der die Kernteilungs- 
tätigkeit völligruht. Die abgelaufenen Pseudoamitosen sind in das Ruhe- 
stadium eingetreten, und die während der Bestrahlung im Interphasen- 
zustand befindlichen Kerne beginnen nur nach starker Verzögerung 
neue Teilungen. Diese Ruhepause ist auch nach Trypaflavinbehandlung 
in gleicher Weise wie nach der Bestrahlung vorhanden. Bei unserem 
Objekt ist sie so ausgesprochen, daß es vorerst nicht nötig erschien, sie 
zahlenmäßig genauer zu belegen, zumal BUCHER sie bereits in mühevollen 
Auszählungen am Trypaflavinfibrocyten nachgewiesen hat. Die nach 
der Kernruhe neu auftretenden Mitosen, die den während der Bestrah- 
lung im Ruhezustand befindlichen Kernen entstammen, führen zu dem 
Bilde des ,,Sekundäreffektes“, bei dem Schädigungen ganz anderer 
Art auftreten. Hier entwickeln sich die Fragmentationen der Chromo- 
somen mit nachfolgender Kleinkernbildung, die Wiederanheftungen 
der Fragmente an zugehörige oder fremde Chromosomen, kurz alle die 
Erscheinungen der Fragmentation, Deletion, Inversion und Translokation, 
die das bevorzugte Objekt der Strahlengenetik der letzten Jahrzehnte 
dargestellt haben. Auch die Trypaflavinschädigung betrifft nicht nur 
die gerade ablaufenden Teilungen, sondern auch die Interphasenkerne, 
wirkt also ebenso wie der Strahlenreiz auf die chromatische Substanz im 
entspiralisierten Zustand ein. Von dem bunten Bild des Sekundär- 
effektes ist bei der Trypaflavinwurzel allerdings nur die Fragmentation 
mit nachfolgender Kleinkernbildung nachgewiesen worden. Das dürfte 
aber weniger darauf beruhen, daß die anderen cytogenetischen Störungen 
nicht vorhanden sind, sondern nur durch die Analysierbarkeit des Ob- 
jektes selbst bedingt sein. Naturgemäß sind Objekte wie die Zwiebel- 
wurzel mit ihrer großen Anzahl von Chromosomen — die diploide Zahl 
beträgt 16 — und der nur geringen morphologischen Differenzierung 
der Einzelchromosomen ungeeignet für den Nachweis von Transloka- 
tionen. Hier werden Objekte mit geringeren Chromosomenzahlen und 
mit formverschiedenen Chromosomen eingehendere Analysen erlauben. 
Die gleiche Unmöglichkeit besteht auch für den Nachweis von Gen- 
mutationen, die eine konstante Folge der Bestrahlung darstellen, an 
unserem Objekt. Gegen die These der grundsätzlichen Übereinstimmung 
zwischen beiden Erscheinungen dürften gewisse Differenzen, die gegen- 
über der Strahlenwirkung bestehen, nicht wesentlich ins Gewicht fallen. 
MARQUARDT (1938) konnte z.B. an der bestrahlten Scillawurzel die 
Verklebung der Chromosomen bereits in den Prophasen feststellen. 
Wenn es an unserem Objekt nicht gelang, gesicherte cytologische Bilder 
dieser Art zu erhalten, könnte dies auf eine verschiedene Reaktionsart 
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der beiden Untersuchungsobjekte zurückgeführt werden. Immerhin 
darf man aus dem gelegentlichen Auftreten von Metaphaseverklum- 
pungen schließen, daß auch schon vor der Metaphase spezifische Stö- 
rungen, die vorerst der Beobachtung entgangen sind, eintreten. Eine 
weitere Differenz zwischen Bestrahlungs- und Trypaflavineffekt scheint 
darin zu bestehen, daß beim Trypaflavin nicht eine derartige klare 
Scheidung zwischen den primären und sekundären Störungen vorliegt, 
wie sie soeben dargestellt wurde. Tatsächlich ist diese scharfe Scheidung 
auch bei der Bestrahlung nicht bei allen Objekten vorhanden. Sowohl 
bei der Viciawurzel (PEKAREK) wie bei der Maiswurzel (BERSA) kommt 
es,zu mehr oder minder weitgehenden Überschneidungen beider Reak- 
tionsfolgen. Bursa führt die beim Mais besonders weitgehenden fließen- 
den Übergänge zwischen beiden Strahlungseffekten auf die hohe Resi- 
stenz dieses Objektes dem Strahlungsreiz gegenüber zurück. Trotzdem 
also derzeit noch gewisse Differenzen zwischen dem Trypaflavin- und 
dem Strahlungseffekt bestehen, geht die Gleichartigkeit der. Reaktions- 
folgen aber in allen wesentlichen Punkten so weit, daß man geneigt sein 
dürfte, eine Übereinstimmung zwischen beiden Effekten grundsätzlich 
anzunehmen. Damit dürfte die experimentelle Feststellung HERTWIGs, 
daß Trypaflavinbehandlung beim Sperma zu den gleichen Folgen wie 
die Bestrahlung führt, von der cytologischen Seite her unterbaut sein. 
Im übrigen haben bereits Dustin auf Grund seiner Tierversuche und 
Bucuer nach seinen Erfahrungen am Explantat auf diese Uberein- 
stimmung hingewiesen, ohne allerdings die cytologischen Ereignisse in 
ihren Feinheiten verfolgen zu können. 

Gemeinsamer Ansatzpunkt der Bestrahlung und der Trypaflavin- 
behandlung scheint auf jeden Fall eine kolloidchemische Veränderung 
der Chromosomenmatrix zu sein. Sie führt zu einer weitgehenden 
Entquellung und zu einer dadurch bedingten Verklebung bestimmter 
Chromosomenabschnitte. In Anbetracht der Labilität kolloidehemischer 
Systeme ist es nicht verwunderlich, daß auch andere Noxen den Hydra- 
tationszustand der Matrix gleichsinnig verändern und zu Pseudoamitosen 
führen. Man kann in den Pseudoamitosen also keine spezifische Reak- 
tion auf die eine oder andere Behandlungsart sehen, sondern muß alle 
derartigen cytologischen Erscheinungen gemeinsam als zwangsläufige 
Folgen der kolloidehemischen Zustandsänderung auffassen. Allerdings 
wissen wir noch nicht, ob auch die oben angeführten verschieden- 
artigsten Milieufaktoren, die ja zum Teil noch durchaus in den Bereich 
der normalen Lebenslage fallen, ebenfalls auf den Ruhekern wirken 
und wieweit sie zu sekundären Folgen wie Fragmentationen und der- 
gleichen führen. Von chemotherapeutischer Seite her hat man ange- 
nommen, daß die ,,chemotherapeutische Wirkung des Acridins und seiner 
Derivate (Trypaflavin usw.) auf einer Salzbildung mit Nukleinsäuren 
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der Bakterienzelle beruht‘‘ (WAGNER-JAUREGG 1943), zumal sich 
im Reagenzglas salzartige Verbindungen zwischen Nukleotiden und 
Acridin herstellen lassen (WAGNER-JAUREGG 1936). Diese Annahme 
wird durch den Befund gestützt, daß ‚sich die durch Acridine gehemmte 
Entwicklung von Bact. coli und Streptococcus haemolyticus mittels 
Nukleotiden rückgängig machen läßt“. Wenn dem so sein sollte, würde 
man eine Bindung zwischen den Acridinen und dem besonders reichen 
Nukleinsäuregehalt der tierischen und pflanzlichen Zellkerne annehmen 
müssen. Tatsächlich sprechen aber eine Reihe von Beobachtungen 
vorerst nicht im Sinne einer chemischen Reaktion zwischen Zellkern 
und Trypaflavin. Bei rein chemischen Reaktionen zwischen Gift und 
Zelle sollte man erwarten, daß in dem Augenblick, wo überhaupt die 
Schädigung einsetzt, sofort sämtliche reaktionsfähigen Substrate gleich- 
mäßig betroffen werden. Das ist aber bei der Trypaflavinwurzel durch- 
aus nicht der Fall. In jeder Wurzel finden sich, soweit die Schädigung 
nicht bis an die Grenze des Letalen vorgetrieben wurde, neben den 
Pseudoamitosen mehr oder weniger zahlreich Mitosen, die völlig un- 
gestört ablaufen. Auch innerhalb der Einzelzelle ist nicht die Gesamt- 
heit der Chromosomen von der Verklebung betroffen, sondern vor- 
wiegend sind es nur ein oder zwei Chromosomen, bei denen die Ver- 
klebung eintritt. Und schließlich könnte die Tatsache, daß stets nur 
die distalen Schenkel der Tochterchromatiden verkleben und daß totale 
Verklebungen der Chromatiden auf ihrer gesamten Länge nicht beob- 
achtet wurden, ebenfalls gegen die Annahme einer rein chemischen 
"Reaktion zwischen den Nukleinsäuren des Kernes und dem Trypa- 
flavin ausgelegt werden. Aber die gleichen Punkte, die gegen die chemi- 
sche Auffassung sprechen, lassen sich auch nach anderer Richtung 
interpretieren. Bestrahlungseffekte sind Trefferereignisse und unter- 
liegen als solche den Gesetzen der Statistik. Für die Trefferereignisse an 
der lebenden Zelle gelten die Gesetze der Dosisproportionalität und der 
Wellenlängenunabhängigkeit. Diese Gesetze gelten nicht nur auf dem 
Gebiete der Genmutationen, auf dem sie zuerst aufgestellt worden sind, 
sondern beziehen sich auch auf die sichtbaren Folgen der Bestrahlung 
an der Chromosomensubstanz. Für den Primäreffekt der Strahlen- 
wirkung, gekennzeichnet durch die charakteristischen Pseudoamitosen, 
haben MARSHAK u. Hupson (1937) diesen Beweis an der Zwiebelwurzel 
erbracht. Wenn wir nun hier sehen, daß morphologisch völlig identische 
Pseudoamitosen durch rein stoffliche Beeinflussung ausgelöst werden, 
so drängt sich die Vermutung auf, daß auch dieser Einwirkung Treffer- 
ereignisse an einem besonders empfindlichen Teil der Chromosomen- 
substanz zugrunde liegen könnten. Prinzipiell ist ein derartiger Ge- 
dankengang nicht von der Hand zu weisen, da bereits für verschiedene 
Giftstoffe monomolekulare Reaktionen an der Zelle sichergestellt oder 
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wenigstens wahrscheinlich gemacht worden sind. Auf diese Verhältnisse 
hat in letzter Zeit besonders JORDAN (1938) ausdrücklich hingewiesen. 
Wieweit derartige Verhältnisse auch bei dem Trypaflavineffekt vor- 
liegen, wird durch statistische Sicherung der Reaktionsverhältnisse nach-. 
zuprüfen sein. 


Zusammenfassung. 

1. Kurzzeitige Trypaflavinbehandlung führt bei der Zwiebelwurzel 
zu Schädigungen der Chromosomen. 

2. Die Schädigung besteht in einer Entquellung der Chromosomen- 
substanz, die zu Verklebungen der Chromosomen führt. Im cytologi- 
schen Bilde entsteht der ganze Symptomenkomplex der Pseudoamitose. 

3. Die Schädigung betrifft die Chromosomen nicht nur im Teilungs- 
ablauf, sondern auch in ihrem entspiralisierten Zustand in den Ruhe- 


kernen. 
4. Die einmal gesetzte Schädigung ist irreversibel und wird von 


Mitose zu Mitose weitergegeben. 

5. Außer Pseudoamitosen treten auch Chromosomenfragmentationen 
auf, die zur Bildung von Kleinkernen führen. 

6. Das gesamte Schädigungsbild hat eine weitgehende Ähnlichkeit 
mit dem ‚Primäreffekt‘‘ der Strahlenschädigung. 

7. Trypaflavin unterscheidet sich also vom Colchiein als Typus der 
Mitosegifte grundlegend. Während Colchicin den Spindelapparat 
inaktiviert, greift Trypaflavin die Chromosomensubstanz selbst an. Es 
wird deshalb als „Chromosomengift‘ bezeichnet. 
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BEITRÄGE ZUR STIMULATION DES PFLANZENWACHSTUMS. 
I. DER EINFLUSS VON EXTRAKTEN AUS FOLIA DIGITALIS 
AUF DIE KEIMUNG DER FRÜCHTE VON CICHORIUM ENDIVIA L. 
Von 
Horst DRAWERT. 

Mit 12 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 21. Juli 1947.) 


I. Einleitung. 

Bei der augenblicklichen allgemeinen Ernährungslage kommt den 
Methoden einer Leistungssteigerung in der landwirtschaftlichen Er- 
zeugung ein erhöhtes Interesse zu. Neben einer Ertragssteigerung durch 
die Züchtung neuer, besserer Rassen unserer Kulturpflanzen kann in 
dieser Beziehung unter Umständen auch die Entwicklungsbeschleuni- 
gung und Ertragsverbesserung durch Reizstoffe von Bedeutung sein. 
Auf dem Gebiet der angewandten ‘Wuchsstofforschung liegen in dieser 
Richtung schon Ansätze vor, die mehr erfolgversprechend erscheinen 
(vgl. FRIEDRICH 1943), als die vor 20 Jahren mit den von Poporr an- 
gegebenen Stimulationsmitteln erzielten Ergebnisse. Es ist nun sehr 
wahrscheinlich, daß auch andere Stoffe zellstimulierend und ähnlich 
wie die Wuchshormone wirken. Vor allem in der populär-wissenschaft- 
lichen Literatur findet man häufig unverantwortlicherweise Angaben 
über wunderbare Erfolge solcher Mittel, bevor in eingehenden wissen- 
schaftlichen Untersuchungen die Angaben einzelner Autoren nach- 
geprüft und bestätigt worden sind. 

So berichtet GRAUPNER in seinem Buch ,,Elixiere des Lebens, von 
Hormonen und Vitaminen“ (1939) über Ergebnisse, die der Herz- 
spezialist FAHRENKAMP mit Herzgiften — Apothekertinkturen aus dem 
roten Fingerhut, Meerzwiebel, Adonisröschen, Maiglöckchen, Stro- 
phanthussamen — an Pflanzen erhalten hat. So blühten abgeschnittene 
Rosenknospen in Leitungswasser eingestellt nicht mehr auf, entfalteten 
sich aber in Leitungswasser, dem einige Tropfen Herzgift beigemischt 
waren. Die ersteren verwelkten nach 3—4 Tagen, während die anderen 
frisch und saftig blieben, und wenn sie nach einiger Zeit abstarben, 
welkten sie nicht, sondern wurden zu Mumien. In weiteren Versuchen 
beizte FAHRENKAMP die Früchte von Weizen, Gerste, Hafer und Mais 
mit den Herzgiften in Dosen deren Konzentrationen für den Menschen 
unschädlich oder überhaupt unwirksam waren. Schon nach 4—6Wochen 
traten im Vergleich mit den unbehandelten Kontrollen deutliche 
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Unterschiede auf. Die aus gebeizten Früchten hervorgehenden Pflanzen 
zeigten ein frischeres Grün, ein rascheres Wachstum, und die Ernte — 
an dem Gewicht der Früchte gemessen — war verdoppelt, verdreifacht, 
vervierfacht. Diese Mehrerträge wurden ohne Düngung erzielt. Nach 
der Ansicht von FAHRENKAMP sollen die herzwirksamen Glukoside 
auch bei der Pflanze den wirksamen Bestandteil darstellen. 

Der Laie — für den ja diese Veröffentlichung bestimmt ist — nimmt 
die angegebenen Zahlen für wissenschaftlich einwandfrei gesicherte 
Ergebnisse an und fragt mit Recht, weshalb von dieser Methode in der 
Praxis kein Gebrauch gemacht wird. Erstens könnten wir damit bis 
zu dem Vierfachen von derselben Flächeneinheit ernten und zweitens 
würde dabei noch der Dünger gespart. Vor allem der Kleingärtner, der 
ja häufig auch für allgemein naturwissenschaftliche Fragen ein größeres 
Interesse hat, sieht hier eine für ihn leicht zugängliche Möglichkeit zur 
Ertragssteigerung, wie auch tatsächlich vorliegende Anfragen aus diesem 
Kreise beweisen. 

Wie leichtfertig in diesem Fall noch vollkommen ungesicherte 
Zahlenwerte der breiten Öffentlichkeit zugänglich gemacht werden, 
geht aus den kurz nach den Veröffentlichungen von FAHRENKAMP 
(1937/38) an leicht zugänglicher Stelle erschienenen Arbeiten von 
medizinischer Seite hervor, die u.a. die Angaben über den Einfluß 
herzwirksamer Extrakte aus glukosidhaltigen Pflanzen auf den Ver- 
welkungsvorgang von Blüten mit völlig negativem Ergebnis nach- 
prüften (VoLLmer 1937, ManpAaus und Mitarbeiter 1938). Weiter be- 
richten SCHENCK, Lucass und WEGENER (1938, S. 208) nur in einem 
allgemein gehaltenen Satz ohne nähere Angaben, daB sie die Ergebnisse 
FAHRENKAMPs in eigenen Versuchen nicht bestätigen konnten. Auch 
die Besprechung der Arbeit FAHRENKAMPs durch HEUBNER (1937), in 
der sich Sätze finden wie: ,, Diese Schrift zeugt in erster Linie von einem 
außergewöhnlichen wissenschaftlichen Dilettantismus.“ „Manche der 
AuBerungen des Verfassers klingen so, als ob er experimentelle Unter- 
suchungen um so ‚biologischer‘ fände, je weniger eindeutig die Unter- 
suchungsbedingungen definiert sind“, hätte von einer Aufnahme der 
Ergebnisse in ein populär-wissenschaftliches Werk zurückhalten sollen. 

Nur in Keimungsversuchen mit Hafer und Weizen konnte VOLLMER 
(1937) bei Anwendung geringer Konzentrationen eine Beschleunigung 
des Keimungsvorganges beobachten. Entgegen den Annahmen FAHREN- 
KAMPs übte aber auch das glukosidfreie Destillat eine keimungsfördernde 
Wirkung aus, hemmte aber nicht in den höheren Konzentrationen wie 
der normale Extrakt. 

Gegen eine stimulierende Wirkung des Digitalisextraktes sprechen 
auch die von Macut und Krantz (1927) an Lupinenkeimwurzeln 
erhaltenen Ergebnisse. Nach den Verfassern hemmt eine 1%ige Digi- 
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talislösung (1 ccm Digitalistinktur zu 100 com Wasser bzw. Nährlösung) 
das Wachstum der Keimwurzel um etwa 50%. In schwächeren Lösungen 
ist die Hemmung ziemlich genau proportional geringer. Verfasser 
benutzten die hemmende Wirkung zu einer Standardisierung von Digi- 
talistinkturen verschiedener Herkunft und finden diesen Weg der bio- 
logischen Wertbestimmung der Katzenmethode nach HATcHER-BRoDY 
überlegen. 

Von botanischer Seite sind meines Wissens die Angaben FAHREN- 
KAMPs bisher nicht nachgeprüft worden. Da die angeführten Zahlen- 
werte, trotz der berechtigten scharfen Kritik an der Arbeitsweise des 
Autors durch HEUBNER, nicht völlig aus der Luft gegriffen sein können — 
GRAUPNER schreibt sogar, daß er sich persönlich von den Erfolgen 
FAHRENKAMPs überzeugt hat —, und vor allem auch im Zusammenhang 
mit der modernen angewandten Wuchsstofforschung und im Vergleich 
mit anderen die pflanzliche Entwicklung stimulierenden oder hemmen- 
den Stoffen, erschien mir eine Nachprüfung wünschenswert; zumal 
auch allgemein botanische Fragen der Keimungs- und Entwicklungs- 
physiologie unter Umständen dabei einer Klärung nähergeführt werden 
können, etwa die Fragen: in welchen Stufen des Stoffwechsels der 
Pflanze greifen die die Entwicklung stimulierenden bzw. hemmenden 
Substanzen ein, wie wirken sie auf die Stoffaufnahme, wie beeinflussen 
sie das Hormonsystem u.a. 

Für die angewandte Forschung wäre schon eine schwache Stimu- 
lation der Entwicklung von Bedeutung. Selbst wenn die in der Lite- 
ratur häufig nach Reizung mit den verschiedensten Stoffen bzw. Hor- 
monbehandlung angegebenen hohen Ertragssteigerungen nicht zu- 

"treffen, wären viel niedrigere Ziffern aber bei 100%iger Reproduzier- 
barkeit ein großer Erfolg. So schreibt FRIEDRICH in bezug auf die 
angewandte Wuchsstofforschung (1943, S. 260): ,,Erntezunahmen von 
13, 20 oder 33% bei Weizen, 55% bei Hafer, bis 40% bei Zucker- 
rübe, 42% bei Luzerne, 100% bei Mohn usw. scheinen fast unwahrschein- 
lich groß und sind auch gewiß im großen Durchschnitt nie zu erreichen. 

Aber würde nicht schon der 10. Teil, also 2—10% Ertragssteigerung 
wichtig genug sein ?“ 

Eine weitverbreitete Ansicht muß aber von vornherein zurück- 
gewiesen werden, und zwar daß Stimulationsmittel eine Düngung er- 
setzen könnten. Gerade das Gegenteil ist doch wohl zutreffend. 
Wenn durch eine Zellstimulation — auch durch Wuchsstoffe — eine 
schnellere und bessere Entwicklung der Pflanze mit höheren Ernte- 
erträgen erzielt wird, so muß das notwendig zu einer schnelleren Er- 
schöpfung des Bodens führen; falls die Ertragssteigerung etwa bei 
krautigen Pflanzen nicht nur auf einen höheren Wassergehalt zurück- 
zuführen und damit überhaupt zwecklos wäre, bzw. die Zellstimulation 
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— was nicht anzunehmen ist — bei gleichbleibender Nährsalzaufnahme 
nur eine bessere Ausnutzung der Salze durch die Pflanze bewirkt. Die 
Schlußfolgerung von Kern (1925, S. 127), ,,daB viele unserer Dünge- 
mittel durch richtige Behandlung der Samen in Beizlösungen ersetzt 
werden können‘, läßt sich demnach nicht aufrecht erhalten. 

Mit Recht lehnt auch ScHARRER (1944) den Begriff „„Reizdünger‘‘ für die 
Spurenelemente ab und zieht den von Boas (1937) geprägten indifferenten Aus- 
druck „Hochleistungselement‘ vor. SCHARRER rechnet zwar Bor zu den Nähr- 
stoffen, aber bei den meisten Spurenelementen ist es bis jetzt wohl noch schwer 
zu entscheiden, ob sie zu den Nähr- oder zu den Reizstoffen zu zählen sind. 

In dem folgenden ersten Teil meiner Arbeit soll zunächst über den 
Einfluß von Extrakten aus Folia Digitalis auf die Keimung berichtet 
werden. Als Hauptversuchsobjekt wählte ich die Früchte von Cichorium 
Endivia L., die bei den Keimungsversuchen auf feuchtem Filtrierpapier 
von den geprüften Samen und Früchten auch bei längerer Versuchs- 
dauer fast frei von Bakterien- und Pilzbefall blieben. Die Früchte von 
Zea Mays, Panicum, die Samen von Soja erwiesen sich als wenig ge- 
eignet auf Grund ihrer schnell einsetzenden starken Verpilzung bzw. 
Bakterienbefalls. Die Stoffwechselprodukte der Mikroorganismen be- 
dingen einen völlig unkontrollierbaren Versuchsfehler und führen so zu 
einem unbrauchbaren Ergebnis. Nach RUGE (1943, S. 122) soll Nelkenöl 
in Keimungsversuchen eine Verpilzung verhindern, ohne selbst die 
Keimung zu beeinflussen. Einstellen von mit Nelkenöl gefüllten Uhr- 
gläschen in die für die Keimungsversuche benutzten Prrri-Schalen 
blieb aber bei den von mir benutzten Objekten völlig wirkungslos. 
Relativ schwache Verpilzung erleidend und daher auch für Keimungs- 
versuche gut geeignet sind die Samen von Linum-, Brassica- und 
besonders Oenothera-Arten bzw. -Bastarden!. 


II. Vorversuche zur Ausschaltung von Fehlerquellen. 


Da die Ergebnisse eine sehr große Variationsbreite aufwiesen, war 
es zunächst notwendig, in Voruntersuchungen den Einfluß einer Reihe 
schon bekannter aber auch anderer bisher weniger beachteter Faktoren 
auf die Keimung von Cichorium Endivia zu prüfen. Das für die meisten 
Versuche benutzte Saatgut (Winterendivien „Grüne Escariol‘‘) stammte 
von den Firmen F. C. Heinemann, Erfurt (Erntejahr 1943) und C. Pabst, 
Erfurt (Keimgewähr bis 1945 bzw. 1947). Es wurden Früchte verschie- 
den langer Lagerung und unterschiedlicher Keimfähigkeit vergleichs- 
weise benutzt. Über die Untersuchungsmethode wird in den einzelnen 
Abschnitten näheres gesagt. 


1 Herrn Prof. Dr. O. RENNER möchte ich auch an dieser Stelle für die freund- 
liche Überlassung von Oenothera-Samen aus seinen Kulturen danken. 
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1. Variationsbreite des benutzten Saatgutes. 


Aus Mangel an entsprechendem Glasgerät konnten für einen Teil 
der Versuche die Reihen nicht in ausreichend groBer Anzahl gleich- 
zeitig angesetzt werden, um einigermaBen gesicherte Werte zu erhalten 
und den mittleren Fehler zu berechnen. AuBerdem ware das Auszählen 
größerer Versuchsreihen zum gleichen Zeit- 
punkt für eine Einzelperson unmöglich. 
Die Ergebnisse von hintereinander zu ver- 
schiedenen Zeiten angesetzten Versuchs- 
reihen lassen sich auch zur Zeit im all- 
gemeinen nicht ohne weiteres zur Berech- 
nung des Mittelwertes und des mittleren 
Fehlers auswerten, da die Außenfaktoren 
nicht genügend konstant gehalten werden 
können. Hier macht sich vor allem die 
zeitweise Stromsperrung und das starke 
Schwanken der elektrischen Spannung 
des überlasteten Netzes bei der Konstant- 
haltung der Temperatur und des Lichtes 
sehr störend bemerkbar. 


Für die Versuche wurden in zehn 50 com y . g 
fassende ERLENMEYER-Kolben aus Jenaer Glas 





Abb.1. Variationsbreite der Kei- 
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je 100 Körner des Saatgutes in 25 ccm dest. 
Wasser eingequollen. Die beschickten Kolben 
kamen dann für 24 Stunden in einen Dunkel- 
thermostaten, dessen Temperatur bei dem in 
Abb. 1 wiedergegebenen Versuch aus den oben 
angeführten Gründen zwischen 28 und 30° C 
schwankte. Nach der Einquellungszeit wurde 
die Flüssigkeit durch einen Filtriertrichter, 
dessen Siebplatte mit einem mit dest. Wasser 


mung der Früchte von Cichorium 
Endivia im Dunkelthermostaten 
bei 28—30°C. Mittelwert aus 
10 Versuchen zu je 100 Korn 
(mittelste ausgezogene Kurve) 
mit mittlerem Fehler(gestrichelte 
Kurven) und den Extremwerten 
(äußere ausgezogeneKurven).Ab- 
szisse: Auszählungszeit in Stun- 
den nach dem Auslegen auf das 
Keimbett. Ordinate: Gekeimte 








angefeuchteten Rundfilter aus gewöhnlichem Früchte in Prozent. 


Filtrierpapier bedeckt war, mit der Wasser- 

strahlpumpe abgesaugt Um in den Versuchen immer einen annähernd kon- 
stanten Abstand der zum Keimen ausgelegten Früchte zu erhalten, verteilte 
ich die auf dem Filtrierpapier zurückbleibenden Körner so, daß auf den durch 
das feuchte Filtrierpapier durchscheinenden Löchern der Siebplatte immer ein 
Korn zu liegen kam. Der Abstand der Löcher in der Siebplatte betrug im 
Durchschnitt 4 mm. Darauf legte-ich die Rundfilter mit den darauf haftenden 
Früchten bzw. Samen in mit einem zweiten Rundfilter derselben Papierart 
ausgelegte PETRI-Schalen von 87 mm innerem Durchmesser. Vorher wurde das 
Filtrierpapier in den Schalen mit 4cem dest. Wasser angefeuchtet. Für die 
Keimung stellte ich die Prrrı-Schalen wieder nebeneinander in den Thermo- 
staten. Die gekeimten Früchte wurden meist in 12stündigen Intervallen aus- 
gezählt. Während des Auszählens waren die Früchte diffusem Tageslicht bzw. 
elektrischem Lampenlicht ausgesetzt. Nach den Untersuchungen von BORRISS 
(1940) hat die Qualität des Filtrierpapiers einen großen Einfluß auf die 
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Keimfähigkeit und die Keimprozente von Vaccario pyramidata. Leider war es 
mir nicht möglich, quantitative Rundfilter in ger igender Anzahl zu erhalten, so 
daß ich auf gewöhnliches Filtrierpapier angewiesen war. Es standen mir Fil- 
trierpapiersorten zur Verfügung, die sich in bezug auf die Keimung von Endivien- 
früchten als Keimbett gleich verhielten. 

Abb. 1 gibt die Ergebnisse wieder. In der Abbildung sind außer den 
Mittelwerten und den mittleren Fehlern auch die Extremwerte einge- 
zeichnet. Für die Samen von Oenothera erhielt ich auch größenordnungs- 
mäßig ähnliche Kurven. Aus der Abbildung geht hervor, daß die Ex- 
tremwerte der Schwankungen unter sonst konstanten Bedingungen 
um 19% liegen können. Zu welchen Fehlschlüssen diese große Streuung 
gekoppelt mit anderen noch zu besprechenden Faktoren führen kann, 
zeigt Abb. 8 auf S. 569. 


2. Einfluß der Luftfeuchtigkeit über dem Keimbett. 


Um die einzelnen Versuchsreihen miteinander vergleichen zu können, 
ist für gleichbleibende Luftfeuchtigkeit zu sorgen. Zur Ausschaltung 
von Stagnationserscheinungen ist es vorteilhaft, wenn die Früchte nicht 
direkt im Wasser liegen. Bei gewöhnlicher Zimmertemperatur reichte 
ein einmaliges Anfeuchten des Filtrierpapiers in den Prrri-Schalen 
mit 2ccm dest. Wasser aus. Bei höherer Temperatur im Thermostaten 
erwies sich aber diese Wassermenge als zu gering, was in einer Ver- 
zögerung der Keimung der nach 36 Stunden noch nicht gekeimten 
Früchte zum Ausdruck kam. Aus diesem Grund wurden alle Versuche, 
um eine nachträgliche Wasserzugabe zu vermeiden — gleich bei welcher 
Temperatur —, mit 4 cem dest. Wasser angesetzt. 

Bei längerer Versuchsdauer, vor allem im Thermostaten, macht sich bei auf 
einander stehenden PETRI-Schalen eine unterschiedliche Abnahme der Luft- 
feuchtigkeit in den Schalen bemerkbar. So war immer die oberste von fünf auf 
einander stehenden Schalen zuerst ausgetrocknet, dann folgten die unteren der 
Reihe nach. Bei den unteren Schalen wird aber nicht nur die Wasserdampf- 
abgabe an die umgebende Luft erschwert sein, sondern auch der übrige Gasaus- 
tausch, so daß es denkbar wäre, daß sich eine schlechtere Sauerstoffversorgung 
der unteren Schalen ungünstig auf die Keimung auswirken könnte. Eine Prüfung 
dieser Möglichkeit in 2 Versuchsreihen mit 1000 Früchten ergab aber für die in 
meinen Versuchen eingehaltenen Zeiten keine deutlichen Anhaltspunkte. Trotz- 
dem kamen bei der Durchführung der folgenden Versuche die beschickten PETRI- 
Schalen immer neben einander, nie auf einander zur Aufstellung. Bei Keimungs- 
versuchen im Licht könnte sich außerdem auch noch die Abnahme der Licht- 
intensität in den untersten Schalen bemerkbar machen. 


3. Einfluß der Größe der Einquellungsgefäße bei gleicher Flüssigkeitsmenge. 

Da man bei den noch vorhandenen geringen Beständen an Glas- 
gerät in den Instituten beim Ansetzen größerer Versuchsreihen leicht 
dazu verleitet sein wird, zum Einquellen der Samen Gefäße verschiedener 
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Gestalt und Größe zu nehmen, war es notwendig zu prüfen, ob sich 
Gestalt und Größe der Gefäße auf die Keimgeschwindigkeit und die 
Keimprozente auswirken. Zu diesem Zweck wurden 12 Versuchsreihen 
mit 2400 Endivienfrüchten in 50 und 100 ccm fassende Eng- bzw. 
Weithals-ERLENMEYER-Kolben aus Jenaer Glas für 24 bzw. 35 Stunden 
in 25 ccm dest. Wasser eingequollen und dann zum Keimen ausgelegt. 
Abb. 2 gibt die Ergebnisse zweier Ver- 
suchsreihen wieder, die auch von den % 
anderen Versuchsserien bestätigt wur- , 
den. Bei gleicher Flüssigkeitsmenge ist 
die Keimgeschwindigkeit von der Größe 
der benutzten Einquellungsgefäße ab- 
hängig, auf die endgültigen Keim- 
prozente hat sie dagegen keinen Ein- 
fluß. Bei vergleichenden Keimungs- 
versuchen müssen also unbedingt im- 
mer gleich große und gleich gestaltete 
Gefäße zum Vorquellen des Saatgutes 
benutzt werden. 

Die erhaltenen Unterschiede sind 
wohl auf eine verschiedene Sauer- ve » 29 
stoffspannung zurückzuführen. In 
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> Abb. 2. Einfluß der Gefäßgröße bei 

den 50 ccm fassenden Kolben ruht  Yorquellen der Früchte von Cicho- 
bei gleicher Flüssigkeitsmenge eine rium Endivia in 25 ccm dest. Wasser 
2, Fi a u auf die Keimgeschwindigkeit. Kurvel: 
höhere Wassersäule über den ein- 35Stunden in 50 ccm Enghals - ER- 
. 3 LENMEYER-Kolben, Kurve II: 35 Stun- 

gequollenen Früchten als in den den in 100 ccm fassenden Weithals- 


Hunderterkolben. AuBerdem ist die 
Grenzflache Wasser/Luft im Fünfziger- 
kolben kleiner, was auch zu Stag- 
nationserscheinungen fiihren kann. 


ERLENMEYER - Kolben vorgequollen. 
Dunkelthermostat bei 27—29,5° C. 
Kurve III und IV: dasselbe bei 
einer Vorquellungszeit von 24 Stun- 
den und einer Temperatur von 
24—27°C. 





4. Einfluß der zum Einquellen benutzten Flüssigkeitsmenge. 


Aus den im vorhergehenden Abschnitt mitgeteilten Versuchs- 
ergebnissen war zu schließen, daß Samen um so schneller keimen 
werden, je weniger Wasser zum Einquellen benutzt wird. Zur Prüfung 
dieser Schlußfolgerung setzte ich 9 Versuchsreihen mit insgesamt 
4100 Früchten an. Die Früchte wurden für 24 Stunden in 50 cem 
fassende . ERLENMEYER-Kolben mit 5, 10, 15, 20 und 25ccm dest. 
Wasser eingequollen und dann in Prrri-Schalen mit konstantem Ab- 
stand zum Keimen ausgelegt. 

In Abb. 3 sind die Ergebnisse von 5 Versuchsreihen wiedergegeben. 
Die Kurven zeigen, daß die oben gemachte Schlußfolgerung nur zum 
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Teil zutrifft. Von 25—15 ccm Quellungsflüssigkeit nimmt zwar die 
Keimgeschwindigkeit mit fallender Flüssigkeitsmenge zu, sinkt dann 
aber bei 10 ccm stark ab und steigt bei 5 cem wieder etwas an. 

Der Verlauf der Kurven läßt sich am zwanglosesten mit der An- 
nahme zweier antagonistisch wirkender Faktoren erklären, und zwar 
wird es sich erstens um die Sauerstoffspannung, 
zweitens um von den quellenden Früchten aus- 
geschiedene die Keimung hemmende Stoffe han- 
deln. Die Konzentration der Hemmstoffe nimmt 
mit fallender Wassermenge zu und wirkt so der 
günstiger werdenden Sauerstoffversorgung ent- 
gegen und zwar um so mehr, je weniger Quell- 
wasser die Früchte umgibt. Die geringe Er- 
höhung der Keimgeschwindigkeit bei 5 ccm 
Flüssigkeit ist wohl auf die bei dieser geringen 
Wassermenge wieder bessere Sauerstoffversor- 
gung zurückzuführen, dieden Einfluß der Hemm- 
{ stoffe herabsetzt. 

Nach Befunden von Borkrıss (1940) ist allerdings 
das Vorhandensein genuiner keimungshemmender 
Stoffe wieder in Frage gestellt. Eingehendere Unter- 
Ei Me Ken suchungen müssen erst klären, wie weitim vorliegenden 

: Fall genuine Hemmstoffe oder Störstoffe im Sinne 


Abb. 3. Einfluß der yon Borriss vorliegen. Die bisherigen Ergebnisse 
zumVorquellen benutzten er = F à 

Flüssigkeitsmenge (dest. Scheinen für eine Ausscheidung von Hemmstoffen zu 
Wasser für 24 Stunden) Sprechen, doch soll hier noch nicht näher darauf ein- 
bei gleicher Gefäßgröße gegangen werden, da die „Voruntersuchungen“ ja nur 
ee tern ng das Verhalten des Versuchsobjektes unterden verschie- 
Keimgeschwindigkeit der  densten Versuchsbedingungen feststellen sollen und 
Früchte von Cichorium zunächst keine Erklärung der auftretenden Erschei- 
Are nung anstreben. Aus diesem Grunde-unterbleibt auch 
szisse: Flüssigkeitsmenge ein näheres Eingehen auf die vorliegende Literatur. 


in Kubikzentimeter. An à 3 7 
den Kurven ist rechts 94. Einfluß des Abstandes zwischen den einzelnen 





die Auszählungszeit nach . R 
Sim Aussen ouf Aus zum Keimen ausgelegten Früchten. 
Keimbett vermerkt. Wenn, wie aus den Ergebnissen des vor- 


hergehenden Abschnittes resultiert, die Früchte 
bzw. Samen an die sie umgebende Quellflüssigkeit wahrscheinlich 
keimungshemmende Stoffe abgeben, ist anzunehmen, daß diese auch 
auf das Keimbett übergehen werden. (Über Abgabe von keimungs- 
hemmenden und keimungsbeschleunigenden Stoffen von Helianthus 
annuus u.a. an das Keimbett vgl. RuGE 1939, dort auch weitere 
Literatur.) Hier müßten sie um so deutlicher in Erscheinung treten, 
je dichter das Saatgut auf dem Filtrierpapier liegt. 


Zur Prüfung, ob der Abstand der einzelnen Früchte auf dem Keimbett bei 
der Keimung eine Rolle spielt, wurden 4 Versuchsreihen mit 1000 Früchten 
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angesetzt. Folgende Zwischenräume kamen zur Anwendung: 4, 2 und kleiner 
als 1mm. Im letzten Fall legte ich das Saatgut so aus, daß zwei nebeneinander 
liegende Früchte sich möglichst mit einem Punkt ihrer Oberfläche berührten, 
ihr Abstand jedenfalls kleiner als 1 mm war. Der Abstand 4 mm wurde dadurch 
erzielt, daß — wie in Abschnitt II,1 auf S. 559 beschrieben — immer auf ein 
durch das feuchte Filtrierpapier hindurch scheinendes Loch der Siebplatte des 
Filtriertrichters eine Frucht zu liegen kam. Bei 2mm Abstand legte ich dann 
noch dazwischen immer eineAchane. 
Wie auch in den weiteren Versuchen & 
wurden die Früchte vor dem Aus- 
legen für 24 Stunden in einem 50er 
ERLENMEYER-Kolben in 25ccm dest. 
Wasser eingequollen. 


Wie aus Abb. 4 für zwei ver- 
schiedene Temperaturbereiche 
abzulesen ist, bestätigte sich 
die aufgestellte Vermutung. Bei 
einem Abstand unter 1 mm tritt 
eine starke Herabsetzung der 
Keimgeschwindigkeit auf. Da- 
bei ist es von Interesse, daß die 
am Rand des belegten Feldes 
liegenden Früchte nicht bevor- 
zugt keimen. Bei einem Ab- 9 » 2 2 w a a n ws 


stand von2mm liegt dagegen die Abb. 4. Einfluß des Abstandes der einzelnen 
Kei hwindigkei BR! auf das Keimbett ausgelegten Früchte von 
eimgeschwindig eit nur wenig Cichorium Endivia nach einer 24stündigen 


unter der bei einem Zwischen- Vorquellung in 25 ccm dest. Wasser in 50 ccm 
fassenden ERLENMEYER-Kolben auf die Keim- 

raum von4mm. Besondersdeut- geschwindigkeit. KurveI: AbstandderFrüchte 
1 : BEN > kleiner als 1 mm, Kurve II: 2 mm, Kurve III: 
lich treten die Unterschiede bei 4 mm (Dunkelthermostat bei 27—29,5° C). 
Benutzung eines Saatgutes mit Die Kurven IV und V stellen die Ergebnisse 
à F ie . einer anderen Versuchsreihe mit Saatgut ge- 
geringerer Keimfähigkeit und ringerer Keimfähigkeit bei diffusem Tages- 


bei tieferen Temperaturen auf, licht und Zimmertemperatur (15—16° C) für 
. die Abstände kleiner als 1 mm (IV) und 
wie aus dem Kurvenpaar IV 4 mm (V) dar. 


und V in Abb. 4 hervorgeht. 


Die erhaltenen Ergebnisse sprechen allerdings noch nicht einwandfrei für das 
Auftreten keimungshemmender Stoffe bei der Keimung, da sie vielleicht auch 
auf eine schlechtere Sauerstoffversorgung der Früchte bei zu dichter Lagerung 
des Saatgutes auf dem Keimbett zurückgeführt werden können. 





6. Einfluß des Lösungsmittels der zur Stimulation benutzten Stoffe. 


Da im allgemeinen Leitungswasser als ein der lebenden Zelle besser 
angepaßtes Medium angesehen wird als dest. Wasser, werden nicht 
selten die zu untersuchenden Substanzen in Leitungswasser gelöst 
(s. AMLONG und NAUNDORF 1937). Dabei ist aber zu bedenken, daß 
Leitungswasser auf Grund seines Salzgehaltes und der jeweiligen 
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lösenden Stoff gegenüber indifferentes Mittel zu betrachten ist. Wie den 
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aben von BREDEMANN (1924—1926) zu entnehmen ist, übt auch reines 


Ang 


timulierende Wirkung aus. Weiter 


Leitungswasser auf die Pflanze eine s 
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ist auch als Lösungsmittel für vergleichende Untersuchungen Leitungs- 
wasser nicht unbedenklich. Einmal können die im Leitungswasser 
befindlichen Salze mit dem zu lösenden Stoff Reaktionen eingehen und 
ihn so nicht nur in seiner chemischen Zusammensetzung oder Konzen- 
tration, sondern damit auch in seiner Wirkung auf die Pflanze ver- 
ändern. Weiter wird die C,-Lage des Leitungswassers den Disso- 
ziationsgrad des gelösten Stoffes — z. B. des Hetero- yw 
auxins — und damit auch seinen Einfluß auf die % 
Pflanze verschieben. Besonders störend könnte sich 
in dieser Hinsicht Leitungswasser als Lösungsmittel 
bei Versuchsreihen auswirken, die sich die Untersu- 
chung des Einflusses verschiedener Konzentrationen 
eines Stoffes zum Ziel gesetzt haben. Hier kann eine 
konzentrationsabhängige Wirkung dadurch vorge- 
täuscht werden, daß bei gleichbleibender Salzkonzen- 
tration des Leitungswassers und Variierung der Kon- 
zentration des gelösten Stoffes — chemische Reak- 
tionen zwischen beiden vorausgesetzt — einmal die 
ursprüngliche Salzkonzentration des Lösungsmittels 
geändert wird, zum andern aber auch die Cy, so daß 
der gefundene Effekt gar nicht auf den zu prüfenden 
Stoff, sondern auf zum Teil unkontrollierbare Begleit- y ; wg my 
erscheinungen zurückzuführen ist. deilungswusser 
Eine Prüfung des Einflusses von Jenaer Leitungs- 4°». 6. Einfluß 


verschiedener 
wasser auf die Keimung von Cichorium Endivia im Konzentrationen 
Vergleich mit dest. Wasser ergab eine deutliche ét go 
immer wieder reproduzierbare Erhöhung der Keimge- die Keimung der 
schwindigkeit, wie die Kurven in Abb.5 und 6 be- Dee 3 ur 
legen. Die Versuche wurden mit 2200 Früchten in 

8 Reihen durchgeführt. Vorquellung: 24 Stunden in 25 cem Leitungs- 
wasser bzw. dest. Wasser (50er ERLENMEYER-Kolben) im Dunkel- 
thermostaten. Abstand der ausgelegten Früchte 4 mm, Filtrierpapier 
in den Keimschalen mit 4ccm dest. Wasser angefeuchtet, auch bei 
den vorher in Leitungswasser vorgequollenen Früchten, so daß das 
Leitungswasser nur während der Vorquellung direkt wirkte. 

Abb.6 zeigt den Einfluß verschiedener Leitungswasserkonzen- 
trationen. Die optimale Keimungsgeschwindigkeit wird mit reinem 
Leitungswasser erzielt. Je weiter das Leitungswasser mit dest. Wasser 
verdünnt wird, desto mehr nimmt auch die Keimungsgeschwindigkeit ab. 
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7. Einfluß der Wasserstoffionenkonzentration. 
Die oben beschriebene stimulierende Wirkung des Jenaer Leitungs- 
wassers (sehr kalkreich) auf die Keimungsgeschwindigkeit konnte unter 
Umständen auf einen C,,-Unterschied zwischen Leitungs- und dest. 















566 Horst DRAWERT: 


Wasser beruhen. Es war deshalb notwendig den Einfluß einer Vor- 
quellung des Saatgutes mit Flüssigkeiten verschiedener C,, zu unter- 
suchen. Diesem Zweck dienten 5 Versuchsreihen mit 3100 Früchten. 
Das Saatgut wurde in 50 ccm fassende ERLENMEYER-Kolben mit 25 ccm 
Phosphatpufferlösungen — wie sie in Tabelle 2, S. 92 in einer früheren 
Arbeit (DRAWERT 1937) angegeben sind — im Dunkelthermostaten vor- 
gequollen und zum Keimen ausgelegt. Der untersuchte Bereich betrug 
Py 3—11. Die p,-Stufen unter 5 wurden auch in diesem Fall durch 
Zugabe von n/10 HCl zum KH,PO, hergestellt, wie in Tabelle 2, 1937, 
S. 92 angegeben. 

Aus den erhaltenen Versuchsergebnissen ging deutlich hervor, wie 
die starke Streuung des Saatgutes bei zu geringer Kornzahl und ohne 
Wiederholung des Versuches zu Zufallsergebnissen und damit zu Fehl- 
schlüssen führen kann. In der ersten Versuchsreihe zeigte nämlich 
der Verlauf der Keimungskurve ein überzeugendes Optimum der Keim- 
geschwindigkeit im Neutralpunkt, also bei py 7. In den weiteren Ver- 
suchsreihen ließ sich aber diese Erscheinung nicht realisieren. Dabei 
war es gleich, ob mit 1/150 mol. oder 1/15 mol. Pufferlösungen gearbeitet 
wurde. Praktisch übte eine Vorquellung der Früchte mit Pufferlösungen 
auf die Keimungsgeschwindigkeit kaum einen Einfluß aus, nur im 
alkalischen Bereich über py 7 war in einigen Fällen eine schwache Ver- 
zögerung der Keimung zu bemerken. 


8. Einfluß von KCl und NaCl. 

Leider hatte ich aus Mangel an den entsprechenden Salzen nicht die 
Möglichkeit vergleichsweise alle Pufferlösungen mit gleichem Kation 
herzustellen. So war es naheliegend, etwa bei den einzelnen p,,-Stufen 
auftretende Unterschiede in der Keimung nicht auf die Cy, sondern 
auf ein verschiedenes Verhältnis von K'- und Na’-Ionen zurückzuführen. 
Es wurden deshalb gleichzeitig mit den Pufferreihen — da die erste 
Versuchsserie ja ein Optimum bei py 7 ergeben hatte — Versuchsreihen 
mit entsprechend konzentrierten KCl- und NaCl-Lösungen durch- 
geführt. 

Aus 4 Versuchsreihen mit 1200 Früchten ging eindeutig hervor, 
daß im Vergleich mit dest. Wasser eine Vorquellung mit KCl und NaCl 
in den untersuchten Konzentrationen 1/15 und 1/150 mol. keinen Einfluß 
auf die Keimgeschwindigkeit von Cichorium Endivia ausübt. Dies Er- 
gebnis steht mit den meisten in der Literatur zu findenden Angaben 
im Einklang (vgl. BECKER 1926). 


9. Einfluß des Lichtes. 
Die am häufigsten untersuchten Faktoren in bezug auf die Keimung 
sind das Licht und die Temperatur. Für die Früchte von Cichorium 
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- Endivia konnte ich darüber keine Angaben in der Literatur finden, so 
daß ich auch das Verhalten der Früchte gegenüber diesen Faktoren 
prüfte. 

In 8 Versuchsreihen mit 1600 Früchten wurde der Einfluß des dif- 
fusen Tageslichtes untersucht. Nach dem üblichen Vorquellen des Saat- 
gutes im Dunkelthermostaten kamen die Früchte zum Teil ins diffuse 
Tageslicht, zum Teil wurden sie am selben Standort durch das 
Überstülpen eines schwarz lackierten Holzkistchens verdunkelt. Die 
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Abb. 7. Einfluß des Lichtes auf die Keimungsgeschwindigkeit der Früchte von Ci- 
chorium Endivia. Kurve I: Keimung bei 11,5 —15° C unter Lichtabschluß außer während 
der kurzen Auszählungszeiten. Kurve II: Keimung bei 11,5—15° Cin diffusem Tageslicht. 


verdunkelten Früchte waren nur kurz während des Auszählens dem 
diffusen Tageslicht bzw. elektrischem Lampenlicht ausgesetzt. 

Die Kurven in Abb. 7 zeigen das Ergebnis bei einer Temperatur, die 
zwischen 11,5 und 15° C während der Versuchszeit schwankte. Danach 
ist Cichorium Endivia ein typischer Lichtkeimer. 

Was für minimale Lichtmengen schon als Reiz wirken, geht aus 
einem Vergleich der Kurven V, VI, VII und VIII in Abb. 5 hervor. 
Bei gleicher Temperatur (schwankend zwischen 11—14°C) und Licht- 
abschluß, außer in den kurzen Zeiten des Auszählens, während deren nur 
schwaches diffuses Tageslicht oder gedämpftes elektrisches Licht wirkte, 
geht die Keimung in den Versuchsreihen, die häufiger also in kürzeren 
Zeitabständen ausgezählt wurden, viel schneller vor sich als in denen 
mit größeren Auszählungsintervallen. 


10. Einfluß der Temperatur. 


Über den Einfluß der Temperatur geben am besten die Kurven in 
Abb. 5 Auskunft, die den Unterschied der Keimgeschwindigkeit nach 
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24stündigem Vorquellen der Früchte mit 25 cem Leitungswasser bzw. 
dest. Wasser in Abhängigkeit von der Temperatur und zum Teil vom 
Licht darstellen. Mit steigender Temperatur nimmt auch die Keim- 
geschwindigkeit zu. Cichorium Endivia erweist sich also als ausge- 
sprochener ,,Warmkeimer“ (Borriss 1940). Hohe Temperaturen (25 bis 
30° C) können demnach die stimulierende Wirkung des Lichtes er- 
setzen, aber auch bei den höheren Temperaturen kommt dem Licht noch 
eine stimulierende Wirkung zu, allerdings nicht in dem Umfange wie 
bei tieferen Temperaturen. 

Die stimulierende Wirkung des Leitungswassers ist unabhängig von 
Temperatur und Licht, wie die Kurven in Abb.5 belegen. Der die 
Keimung beschleunigende Einfluß des Lichtes bei niedrigeren Tem- 
* peraturen kann aber nicht durch eine Leitungswasserstimulaiion auf- 
gehoben werden, sondern beide Faktoren addieren sich, wie ein Ver- 
gleich der Kurven V—VIII in Abb. 5 zeigt. 


11. Einfluß der Tageszeit. 

An 5 Versuchsreihen mit 1000 Früchten untersuchte ich, ob die 
Tageszeit, in der die Keimung beginnt, einen Einfluß auf die Keim- 
geschwindigkeit ausübt. Von jeder Versuchsreihe wurde die eine Hälfte 
der Körner morgens um 9 Uhr wie üblich in dest. Wasser eingequollen 
und in den Dunkelthermostaten gestellt und die andere Hälfte abends 
um 21 Uhr. Nach 24 Stunden übertrug ich die gequollenen Früchte mit 
konstantem Abstand auf angefeuchtetes Filtrierpapier in Perri-Schalen, 
die in den Dunkelthermostaten kamen. Das Auszählen erfolgte alle 
12 Stunden. * 

Die morgens eingequollenen und dementsprechend auch morgens 
zum Keimen ausgelegten Früchte waren den abends ausgelegten 
Früchten in ihrer Keimgeschwindigkeit deutlich überlegen. Dieser 
Unterschied war aber nicht auf eine Tagesrhythmik zurückzuführen, wie 
man zunächst annehmen konnte, sondern auf Differenzen in der Licht- 
intensität. Morgens wurden die Früchte bei diffusem Tageslicht aus- 
gelegt und dann sofort wieder in den Dunkelthermostaten übertragen, 
abends dagegen bei künstlichem Licht. Erfolgte das Auslegen und Aus- 
zählen immer bei konstanter elektrischer Beleuchtung, war in beiden 
Versuchsserien kein Unterschied mehr festzustellen. Der geringe Unter- 
schied in der Lichtquantität und -qualität reichte also für die relativ 
kurze Zeit des Auslegens der Früchte aus, um eine Differenz in der 
Keimgeschwindigkeit zu verursachen. 


Wie aus in der Literatur vorhandenen Angaben und aus den Ergeb- 
nissen vorliegender Untersuchungen hervorgeht, sind bei vergleichenden 
keimungsphysiologischen Arbeiten unbedingt folgende Faktoren zu 
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beachten, um zu vergleichbaren Resultaten zu kommen: Feststellung 
der Streuung des benutzten Saatgutes, EinfluB von Licht, Temperatur 
und des verwendeten Keimbettes, konstanter Abstand der Samen auf 
dem Keimbett, konstante Flüssigkeitsmenge sowie konstante Form und 
Größe der Gefäße bei einer Vorquellung, nur Anwendung von dest. 
Wasser, Leitungswasser ist auf alle Fälle zu vermeiden. 


: 0 

III. Versuche mit Extrakten aus Folia Digitalis. % 

1. Der Einfluß wäßriger Extrakte von Folia 

Digitalis (wäßriger Extrakt 1. Stufe) auf die 
Keimung. 





a) Methodische. Zur Prüfung des Einflusses 
von Digitalisextrakten auf die Keimung überbrühte 
ich 1g, in einigen Fällen auch 10g, pulverisierte 
Folia Digitalis DAB 6 von E. Merck, Darntstadt, mit 
100 ccm kochendem dest. Wasser. Der Aufguß kam 
dann in den Dunkelthermostaten. Um eine Zerstö- 
rung der wasserlöslichen Glukoside zu verhüten, 
wurde ein Aufkochen des Auszuges vermieden. Nach # 
24stündigem Aufenthalt im Dunkelthermostaten fil- 
trierte ich den Aufguß und füllte das braune, stark r 
schäumende (Saponine) Filtrat mit dest. Wasser Digital in 
wieder auf 100 ccm Flüssigkeit auf. Der so herge- lei 


0% 
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stellte Extrakt diente als Ausgangslésung und wird 
in der folgenden Darstellung als 1 bzw. 10%ige 
Digitalislösung bezeichnet. Die niedrigeren Kon- 
zentrationen — geprüfter Konzentrationsbereich: 
0,0001—10% — wurden durch entsprechende Ver- 
dünnung mit dest. Wasser hergestellt. Es kamen 
immer nur frisch angesetzte Lösungen zur Ver- 
wendung. 

Unter Beachtung der in den Vorversuchen ge- 


Abb.8.Keimung derFrüchte 
von Cichorium Endivia nach 
einer 24stündigen Vorquel- 
lung in Digitalisextrakt ver- 
schiedener Konzentration 
ohne besondere Beriicksich- 
tigung der anderen die Kei- 
mung beeinflussenden Fak- 
toren. Scheinbare starke 
Stimulation durch Behand- 
lung mit 0,01 %igem 
Digitalisextrakt. 





machten Erfahrungen wurden die Versuchsreihen 
wie folgt durchgeführt. In einer Versuchsreihe be 
nutzte ich für jede Digitaliskonzentration 100 Endivienfrüchte, die für 24 Stunden 
in einem Dunkelthermostaten bei 24—30°C in 50 ccm fassende ERLENMEYER- 
Kolben mit 25 ccm Flüssigkeit vorgequollen, dann in der auf Seite 559 beschrie- 
benen Art und Weise abfiltriert und zum Keimen in Petri-Schalen auf mit 4 cem 
dest. Wasser angefeuchtetes Filtrierpapier übertragen wurden. Der Abstand 
zwischen den einzelnen Früchten betrug immer 4mm. Die mit dem Saatgut 
beschickten PFTR1-Schalen kamen dann entweder in den Dunkelthermostaten oder 
verblieben bei Zimmertemperatur auf einem Tisch in der Mitte des Raumes in 
diffusem Tageslicht. In Intervallen von meist 12 Stunden wurden die Früchte, 
bei denen die Keimwurzel die Fruchtwand durchbrochen hatte und eine deutliche 
positiv geotropische Krümmung zeigte, ausgezählt und entfernt. Im ganzen 
untersuchte ich 27090 Früchte in 56 Versuchsreihen. Zum Vergleich dienten 
einige Serien mit den Samem baw. Früchten von Zea Mays, Panicum-, Triticum-, 
Soja-, Linum-, Brassica- und Oenothera-Arten. 
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b) Versuchsergebnisse. Abb. 8 gibt eine der ersten Versuchsreihen 
wieder, bei der die in den Vorversuchen gepriiften Faktoren noch nicht 
die ihnen gebührende Beachtung fanden (unter anderem mit Leitungs- 


% 


a so MM Gf 1% 
Digitalis in des! Messer 
Abb. 9. Keimung der 
Friichte von Cichorium 
Endivia nach einer 24- 
stiindigen Vorquellung in 
25 cem Digitalisextrakt 
in dest. Wasser in 50 ccm 
fassenden ERLENMEYER- 
Kolben unter Beriicksich- 
tigung der anderen die 
Keimung beeinflussenden 
Faktoren. Mittelwerte aus 
24bzw. 14 Versuchsreihen. 
Erst 36 Stunden nach dem 
Auslegen der Friichte auf 
das Keimbett ist eine 
schwache, praktisch be- 
deutungslose Stimulation 
bei 0,01 % zu beobachter 
Die zur Ordinate paralle- 
lensenkrechten Striche in 
der36Stunderkurve geben 
den mittleren Fehler an. 





wasser hergestellter Digitalisextrakt, Ausbrei- 
tung der Früchte auf dem Keimbett ohne Berück - 
sichtigung des Abstandes). Die Kurven zeigen ein 
deutliches Optimum bei einer Konzentration von 
0,01%. In den weiteren Versuchsreihen war dies 
Optimum aber manchmal auch bei 0,001% oder 
überhaupt nicht vorhanden. Dagegen trat immer 
von 0,1% an aufwärts eine mit steigender Kon- 
zentration zunehmende Hemmung der Keimung 
auf. Diese starke Variabilität führte zu der 
im vorhergehenden Teil beschriebenen Unter- 
suchung der die Keimung allgemein beein- 
flussenden Faktoren. 

Abb. 9 zeigt nun den Keimungsverlauf unter 
Beachtung dieser Faktoren bei den kritischen 
Konzentrationen. Die Kurven stellen Mittel- 
werte aus 24 bzw. 14 (für die Konzentrationen 
0,1 und 1%) Versuchsreihen dar. Aus dem Ver- 
lauf der Kurven geht hervor, d&8 von einer 
die Keimung stimulierenden Wirkung des Digi- 
talisextraktes kaum zu sprechen ist. Nur in den 


‘nach 36 und 48 Stunden aufgenommenen Kur- 


ven ist eine schwache Förderung bei 0,01% zu 
beobachten, die aber praktisch für die weitere 
Entwicklung der Pflanze bedeutungslos sein 
dürfte. Einwandfrei und immer wieder realisier- 
bar ist nur die Keimungshemmung bei den 
höheren Konzentrationen. 

Es handelt sich hier nur um eine Hem- 
mung der Keimung, nicht um eine Herab- 
setzung der Keimfähigkeit; denn selbst bei 
einer 10%igen Digitalislösung wird die gleiche 


Keimprozentzahl erreicht wie in der Kontrolle, nür nach entsprechend 


längerer Zeit. 


2. Der Einfluß alkoholischer und wäßriger Extrakte von Folia Digitalis 
anderer Herkunft auf die Keimung. 

Wie aus Abb. 9 hervorgeht, ließ sich die von FAHRENKAMP (1937) und 

VOLLMER (1937) bei niedrigen Konzentrationen beobachtete Keimungs- 


beschleunigung bei den Früchten von Cichorium Endivia nicht im vollen 
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Umfange bestätigen. Dies negative Ergebnis konnte auf Besonderheiten 
der von mir benutzten Digitalislösung beruhen. Es war daher notwendig, 
Vergleiche mit Lösungen anderer Herkunft und Herstellungsart anzu- 
stellen. Mir standen hierfür verschiedene Extrakte des Arzneiwerkes 
Jena zur Verfügung!. 

a) Alkoholischer glukosidhaltiger Extrakt. Als erstes kam ein alko- 
holischer Extrakt von Folia Digitalis zur Untersuchung, der vor allem 
die herzwirksamen Glukoside enthielt. Die Konzentration der Ausgangs- 
lösung betrug 100 g Folia Digitalis auf 100 cem Flüssigkeit bei einem 
Alkoholgehalt von 80—90%. Es wurden die Konzentrationen 0,0001 
bis 10% durch entsprechende Verdünnung mit dest. Wasser hergestellt 
und untersucht. 

Die Keimung zeigte außer bei 10% denselben Verlauf wie die mit 
dem wäßrigen Extrakt 1. Stufe erzielten Ergebnisse. Eine — etwa wie 
bei reinem Leitungswasser — immer wieder reproduzierbare Keimungs- 
beschleunigung in den niedrigen Konzentrationen konnte nicht beob- 
achtet werden. Nach Behandlung mit 10%igem Extrakt trat aber eine 
bedeutend stärkere Keimungshemmung auf. Erst 168 Stunden nach 
dem Auslegen auf das Keimbett kam bei den ersten Früchten die Keim- 
wurzel zum Vorschein. 

b) Wäßriger glukosidhaltiger Extrakt. Die starke Keimungshemmung 
des 10%igen alkoholischen Extraktes konnte durch den Alkoholgehalt 
bedingt sein, der immerhin noch 8—9% beirug. Aus diesem Grunde 
wurden Vergleichsreihen mit alkoholfreiem glukosidhaltigem Extrakt 
durchgeführt. Die Versuchsergebnisse deckten sich bei allen Konzen- 
trationen mit den an normalen wäßrigen Extrakten 1. Stufe erzielten 
Daten. Auch bei der 10%igen Lösung trat eine Keimungshem- 
mung auf, die aber ihrer Größenordnung nach mit der Hemmung des 
wäßrigen Extraktes 1. Stufe übereinstimmte. 

Aus diesem Ergebnis war zu schließen, daß entweder der Alkohol 
im alkoholischen Extrakt die starke Hemmung bedingte oder daß 
wasserunlösliche Stoffe diese Erscheinung herbeiführen bzw. eine 
Addition von Alkohol- und Digitaliswirkung auftritt. 

c) Die Wirkung des Alkohols. Zur Klärung dieser Frage mußte die 
Wirkung des reinen Alkohols auf die Keimung geprüft werden. Aus den 
Ergebnissen von 4 Versuchsreihen mit 1000 Früchten zu schließen, übt 
ein Vorquellen der Früchte für 24 Stunden mit Alkohol in Konzen- 
trationen über 0,01% eine keimungshemmende Wirkung aus, die bei 
9% besonders stark in Erscheinung tritt, aber der Größenordnung nach 
nicht die Wirkung eines Digitalisextraktes mit gleichem Alkoholgehalt 
erreicht; denn in reinem Alkohol zeigten schon nach 72 Stunden die 


1 Herrn Apotheker Hannel vom Arzneiwerk Jena möchte ich auch an dieser 
Stelle für sein Entgegenkommen und Eingehen auf meine Wünsche danken. 
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ersten Früchte die Keimwurzel, und nach 168 Stunden waren bereits 
60—70% gekeimt, während in der entsprechenden alkoholhaltigen 
Digitalislösung nach dieser Zeit erst bei 3% die Keimwurzel zum Vor- 
schein kam. Die stark hemmende Wirkung der 10%igen alkoholischen 
glukosidhaltigen Digitalislösung läBt sich demnach nicht nur auf den 
Alkoholgehalt zurückführen. | 


d) Wäßriger Extrakt 2. Stufe. Weiter untersuchte ich einen wäß- 
rigen Extrakt des Arzneiwerkes Jena, der aus dem Rückstand der 
alkoholischen Extraktion ge- 
Tabellel. EN ern OR ER wonnen worden war. 
Endivia durch eine 24stiindige Vor ung der : wi Bri 
Fracke in 1’ciger Digiaisiewng mit 05% dog ane den rte 
Alkoholgehalt. A alkoholischer Extrakt; B immer sofort nach ihrer Herstel- 
wäßriger Extrakt 2. Stufe; C mit dest. lung zur Anwendung, um durch 














Wasser vorbehandelte Kontrolle. Zersetzung und Schimmelbildung 
PASS LIN ie Gohstmie Früchte bedingte Fehlerquellen auszu- 
ge Früchte aut ne schließen. 
ss} id B c Der mit diesem Extrakt er- 
zielte Keimungsverlauf zeigte 
12 0 0 21 FS à 
24 0 o | 62 gegenüber den Ergebnissen mit 
36 11 1 87 wäßrigem Extrakt 1. Stufe 
48 #4 2 88 kein abweichendes Verhalten. 
60 66 9 | 88 N ; 
72 79 22 89 e) Vergleich zwischen der 
120 88 | 79 | 90 Wirkung eines wäßrigen Ex- 








traktes 2. Stufe und eines al- 
koholischen Extraktes bei gleichem Alkoholgehalt beider Lösungen. Es 
war noch von Interesse die Wirkung eines alkoholischen und eines 
wäßrigen Extraktes bei gleichem Alkoholgehalt beider Lösungen 
zu prüfen. Mir standen hierzu ein alkoholischer und ein unter stärkerer 
Erhitzung gewonnener wäßriger Extrakt 2. Stufe zur Verfügung. 
Durch Alkoholzusatz zum wäßrigen Extrakt waren die Lösungen 
so abgestimmt, daß in beiden Fällen eine 10%ige Digitalislösung 5% 
Alkohol enthielt. Beide Extrakte unterschieden sich vor allem dadurch, 
daß der alkoholische Auszug vorwiegend die herzwirksamen Glukoside 
enthielt und der wäßrige die Glukoside mit Saponincharakter. Der 
reiche Saponingehalt kam im letzteren Fall schon durch das starke 
Schäumungsvermögen der Lösung zum Ausdruck. 


In den Konzentrationen 0,0001—0,1% Digitalis bestand kein Unter- 
schied in der Wirkung beider Auszüge. In 1%iger Lösung bedingte der 
wäßrige Extrakt 2. Stufe bei gleichem Alkoholgehalt wie der ent- 
sprechende alkoholische Auszug (0,5%) aber eine bedeutend stärkere 
Hemmung, wie Tabelle 1 belegt. In den 10%igen Lösungen mit 5% 
Alkoholgehalt war nach 132 Stunden noch nichts gekeimt. 
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Aus diesem Ergebnis geht hervor, daB die hemmende Wirkung des 
Digitalisextraktes nicht in erster Linie auf den herzwirksamen Gluko- 
siden beruht, sondern auf andere Inhaltsstoffe zurückzuführen ist, die 
vor allem bei höherenTemperaturen der Droge durch Wasser entzogen 
werden. Die mit dem wäßrigen, alkoholhaltigen Extrakt zweiter Stufe 
erhaltenen Befunde schienen zunächst auf die Saponine als den wirk- 
samen Faktor hinzuweisen. 


IV. Versuche mit wäßrigen Extrakten anderer Pflanzen. 

Zur Prüfung der Frage, ob die keimungshemmende Wirkung der 
höheren Konzentrationen der Digitalisextrakte artspezifisch ist, führte 
ich Versuche mit Extrakten anderer Pflanzen durch. Da die Digitalis- 
versuche dafür sprachen, daß den Saponinen hierbei eine ausschlag- 
gebende Bedeutung zukomme, wurden zuerst saponinhaltige Pflanzen 
wie die Samen von Aesculus Hippocastanum L. und die ganze Pflanze 
von Polygala amara L. geprüft, weiter kam dann noch das getrocknete 
Kraut von Matricaria matricarioides (Less.) Porter (— M. discoidea DC.) 
zur Anwendung. 


1. Die Samen von Aesculus Hippocastanum L. 

Den Extrakt stellte ich aus zerkleinerten, ein Jahr alten luft- 
trockenen Samen auf dieselbe Art und Weise her, wie den Digitalis- 
extrakt 1. Stufe. Als Stammlösung dienten 10 g Substanz auf 100 ccm 
dest. Wasser. . 

Der Keimungsverlauf bei den einzelnen Konzentrationen entsprach 
den nach Digitalisvorbehandlung erhaltenen Ergebnissen. Auch hier 
war bei 0,1% eine Keimungshemmung zu beobachten, die mit steigender 
Konzentration zunahm und die auch der Größenordnung nach mit den 
bei Digitalis gewonnenen Resultaten identisch war. 

Nach diesen Befunden war es naheliegend, tatsächlich die Saponine 
für das ähnliche Verhalten des Aesculus-Extraktes verantwortlich zu 
machen, da Gerbstoffe kaum dafür in Frage kommen ; denn am Digitalis- 
extrakt verliefen Gerbstoffreaktionen mit Kaliumbichromat, Coffein, 
basischen Farbstoffen negativ, und Eisenchlorid ergab nur eine braune 
Ausfällung aber keine Blaufärbung. 

Zur Entscheidung dieser Frage schälte ich die Samen und stellte 
getrennt Extrakte aus dem Embryo und aus der Samenschale her, so 
daß einerseits ein saponinhaltiger und gerbstofffreier und andererseits 
ein gerbstoffhaltiger, saponinfreier Extrakt vorlag. In beiden Fällen 
dienten als Ausgangslösung wieder 10 g Substanz auf 100 ccm dest. Wasser. 

Eine 24stündige Einquellung der Endivienfrüchte bedingte in beiden 
Extrakten eine Keimungshemmung bei den Konzentrationen 0,1—10%, 


Planta Bd.35. 37 
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wie die Abb. 10 und 11 belegen. In dem Embryoextrakt war diese 
Hemmung aber viel ausgeprägter und von längerer Dauer als in dem 
Extrakt aus der Testa. Weiter unterblieb in dem 10%igen Embryo- 
extrakt die Ausbildung der Wurzelhaare, und die Keimwurzel stellte 
bald ihr Längenwachstum ein. Diese pathologische Erscheinung war 
in dem reinen Testaextrakt, wie in dem Auszug aus dem ganzen Samen 
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Abb. 10. Keimung der Früchte von Cicho- Abb. 11. Keimung der Früchte von Cicho- 


24stiindigen 


rium Endivia nach einer 24stiindigen 
Vorquellung in 25ccm wäßrigem Ex- 
trakt (dest. Wasser) aus Embryonen 
von A lus Hipp st in 50 ccm 
fassenden ERLENMEYER-Kolben. Im 
Dunkelthermostaten bei 26° C. 





rium Endivia nach einer 
Vorquellung in 25 ccm wäßrigem Ex- 
trakt (dest. Wasser) aus der Samenschale 
von Aesculus Hippocastanum in 50 ccm 
fassenden ERLENMEYER-Kolben. Im 
Dunkelthermostaten bei 26° C. 


(Embryo + Samenschale) und den Digitalisextrakten nicht zu beob- 


achten. 

Bei höheren Temperaturen im Dunkelthermostaten machte sich 
bald bei den mit 10%igem Aesculus-Embryoauszug behandelten 
Früchten eine Zersetzung auf dem mit dem Extrakt durchtränkten 
Filtrierpapier durch den Geruch nach saurer Milch bemerkbar, und die 
Früchte verpilzten sehr stark, so daß bei Temperaturen um 30° C nur 
ein geringer Prozentsatz der Früchte keimte bzw. eine Keimung ganz 
unterblieb. 

Aus diesen Ergebnissen geht hervor, daß den Saponinen allein nicht 
die hemmende Wirkung zuzuschreiben ist, sonst dürfte in dem Samen- 


schalenextrakt keine Hemmung auftreten. Versuche mit reinem 
4 
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Saponin durchzuführen, war mir leider nicht môg'ich, da meine Be- 
mühungen zur Beschaffung der notwendigen Substanz erfolglos waren. 
Weiter zeigen die Befunde, daß in der Samenschale ein Stoff enthalten 
sein muß, der den durch den Embryoextrakt bzw. dessen Zersetzungs- 
produkte bedingten pathologischen Veränderungen der Keimwurzel 
entgegenwirkt. Auf die pathologischen Begleiterscheinungen soll aber 
an dieser Stelle noch nicht eingegangen werden. 


2. Herba Polygalae (von Polygala amara L.). 


Entsprechende Ergebnisse zeitigten auch die Versuche mit Ex- 
trakten aus Polygala amara. Das lufttrockene Kraut wurde kurze Zeit 
im Trockenschrank bei 90—95° C getrocknet, bis es spröde genug war, 
um leicht zerrieben zu werden. Als Stammlösung dienten wieder 10 g 
Substanz auf 100 ccm dest. Wasser. Über 0,1% trat eine Keimungs- 
hemmung auf, die größenordnungsmäßig der Digitaliswirkung ent- 
sprach. Zum Unterschied von Digitalis bedingte aber auch hier die 
24stündige Vorbehandlung mit einer 10%igen Lösung pathologische 
Veränderungen der Keimwurzel, und zwar blieben die Würzelchen ganz 
dünn, nahmen einen bräunlichen Farbton an, bildeten keine Wurzel- 
haare aus und wurden in ihrem Längenwachstum gehemmt. Hypokotyl 
und Kotyledonen entwickelten sich normal. Auf die endgültigen Keim- 
prozente übte aber auch der Polygalaextrakt entsprechend den Befunden 
bei Digitalis keinen Einfluß aus. 


3. Das getrocknete Kraut von Matricaria matricarioides (Less.) Porter. 


Extrakte aus dem getrockneten Kraut von Mairicaria matricarioides, 
die auf dieselbe Art hergestellt wurden wie der Polygalaextrakt, zeitigten 
auch dieselben Befunde. Wie aus Abb. 12 hervorgeht, wirken die 
höheren Konzentrationen keimungshemmend und zwar die 10%ige 
Lösung etwas stärker als die entsprechende Polygalakonzentration. 
Aber auch hier waren wieder dieselben pathologischen Veränderungen 
an der Keimwurzel zu beobachten. Während Hypokotyl und Kotyle- 
donen normal wuchsen, blieben die Würzelchen bei Hemmung ihres 
Längenwachstums ganz dünn, zeigten keine Wurzelhaarausbildung, 
‚nahmen allerdings nicht den bräunlichen Farbton an wie nach der 
Behandlung mit 10%igem Polygalaextrakt. Weiter zeichneten sich die 
pathologisch veränderten Wurzeln durch den Verlust ihrer geotropischen 
Reizbarkeit aus. 

Wie die Versuche mit der Samenschale von Aesculus, weisen auch 
die mit dam praktisch saponinfreien Extrakt von Matricaria erzielten 
Ergebnisse darauf hin, daß den Saponinen ebenso wenig wie den herz- 
wirksamen Glukosiden eine ausschlaggebende Bedeutung für die 
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keimungshemmende Wirkung der untersuchte Pflanzenextrakte zu- 
kommt. Es scheint sich vielmehr um eine allgemeiner im Pflanzen- 
reich vertretene Stoffgruppe bzw. Stoffgruppen zu handeln. 


Beim Überblicken der in den Versuchen erhaltenen Ergebnisse 
können wir zusammenfassend sagen, daß bei Berücksichtigung mög- 
licher Fehlerquellen Extrakte von Folia Digitalis — entgegen den 
Angaben von FAHRENKAMP (1937) und 
VOLLMER (1937) — keine immer repro- 
duzierbare stimulierende Wirkung von 
2% praktischer BedeutungaufdieKeimung, 

jedenfalls der von mir untersuchten 
IH Früchte von Cichorium Endivia und der 
| | Samen und Früchte der anderen auf 
roe 74 S. 558 erwähnten Arten, ausüben. Die 
| bei höheren Konzentrationen auftre- 
\ Vase tende Keimungshemmung kann da- 
\ gegen bestätigt werden. Hierbei han- 














delt es sich aber nicht um eine art- 
spezifische Digitaliswirkung, die allein 
Lg von den Digitalisglukosiden bedingt 
Pie sy wird; denn mit Extrakten anderer 
0 gm m ar 4 8% Pflanzen kann derselbe Erfolg erzielt 
Makirit à dest Wiss? werden, dabei kommt es zum Teil noch 
Re ES zu pathologischen Veränderungen der 
digen Vorquellung in 25 cem wiBri- Keimwurzel, auf die aber erst an an- 
pe Extrakt ost. Wasser) as derer Stelle näher eingegangen wer- 
erba Matricariac matricarioidis in 
50 cem fassenden ERLENMEYER- den soll. 
ms PATES er + pe et LS MT Aus dem negativen Erfolg der Ver- 
suche, die die stimulierende Wirkung 
des Digitalisextraktes auf die Keimung betreffen, ist nun allerdings 
nicht zu schließen, daß eine Samenbeizung mit Digitalisextrakten 
auf die pflanzliche Entwicklung überhaupt ohne Einfluß ist, bzw. 
sich nur hemmend auswirkt. Aus bisher vorliegenden Versuchsergeb- 
nissen scheint im Gegenteil hervorzugehen, daß unter Umständen 
in der späteren Entwicklung bei einigen Pflanzenarten sich ein stimu- 
lierender Einfluß bemerkbar macht. Doch müssen die Ergebnisse 
weiterer Versuche abgewartet werden, um entscheiden zu können, ob 
es hier sich um eine reproduzierbare, artspezifische Digitaliswirkung 


handelt. 
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Zu enfassung der Ergebnisse. 


1. Um über die Wirkung eines Stoffes auf den Keimungsvorgang 
von Samen und Früchten etwas aussagen zu können, müssen bei den 
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Versuchen folgende Faktoren berücksichtigt und ihr Einfluß auf die zu 
untersuchende Samenart geprüft werden: Variationsbreite der Keimung 
des benutzten Saatgutes, Art des Keimbettes, Abstand der Samen 
auf dem Keimbett, Größe und Form der Einquellungsgefäße, Flüssig- 
keitsmenge bei der Einquellung, Licht, Temperatur, Luftfeuchtigkeit, 
Lösungsmittel, Tageszeit des Versuchsbeginns, Cy. 


2. Für die Früchte von Cichorium Endivia wird der Einfluß 
der unter 1. genannten Faktoren auf die Keimung untersucht und 
beschrieben. Neben Licht und Temperatur sind unter anderem 
Größe und Form des Einquellungsgefäßes, die benutzte Flüssig- 
keitsmenge, der Abstand der auf dem Keimbett ausgelegten Früchte 
von so weitgehender Wirkung, daß deren Vernachlässigung bei Kei- 
mungsversuchen zu Fehlschlüssen führen kann. Ein scheinbarer 
Einfluß der Tageszeit konnte auf Lichtdifferenzen zurückgeführt 
werden. 

3. Jenaer Leitungswasser erweist sich bei einer 24stündigen Vor- 
quellung der Früchte in der zu prüfenden Lösung als eins der besten 
Stimulationsmittel für die Keimung mit 100%iger Reproduzierbarkeit. 
Der Cy, des Wassers kommt dabei keine ausschlaggebende Bedeutung 
zu. Leitungswasser ist aus diesem Grunde als Lösungsmittelin keimungs- 
physiologischen Versuchen unbrauchbar. 


4. Ein Vorquellen der Früchte bzw. Samen in Extrakten von 
Folia Digitalis verschiedener Herstellungsart und Herkunft übt bei 
Berücksichtigung der oben angegebenen Faktoren auch in den geringeren 
Konzentrationen (untersucht wurden 0,0001—10 %ige Lösungen) — ent- 
gegen vorhandenen Angaben in der Literatur — keine immer reprodu- 
zierbare Stimulation auf die Keimung aus, der irgendeine praktische 
Bedeutung zukommen könnte. 


5. Eine bei höheren Konzentrationen auftretende Keimungs- 
hemmung kann bestätigt werden. Vergleiche mit Extrakten aus 
anderen Pflanzen zeigen aber, daß es bei der Hemmung sich nicht um 
eine artspezifische Wirkung von Digitalis handelt, die etwa auf die 
herzwirksamen Glukoside zurückzuführen wäre. 


6. Die stärker konzentrierten (10%) Extrakte aus dem Embryo von 
Aesculus Hippocastanum und dem getrockneten Kraut von Polygala 
amara und Matricaria matricarioides bedingen pathologische Verände- 
rungen der Keimwurzel wie Dünnbleiben der Würzelchen, Hemmung 
des Längenwachstums, Unterdrückung der Wurzelhaarbildung und 
zum Teil Aufhebung der geotropischen Reizbarkeit. Das Wachstum 
des Hypokotyls und der Keimblätter verläuft auch bei diesen Konzen- 
trationen normal. 
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ZUR FRAGE DER STOFFAUFNAHME DURCH DIE LEBENDE 
PFLANZLICHE ZELLE. 
IV. DER EINFLUSS DER WASSERSTOFFIONENKONZENTRATION 
DES ZELLSAFTES UND DES AUSSENMEDIUMS 
AUF DIE HARNSTOFFAUFNAHME. 
Von 
Horst DRAWERT. 
Mit 3 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 12. August 1947.) 


A. Einleitung. 

In den vorhergehenden Mitteilungen dieser Reihe konnte gezeigt 
werden, daß die Verteilung eines basischen Farbstoffes zwischen einer 
organischen hydrophoben und einer wäßrigen Phase von der Wasser- 
stoffionenkonzentration (C,,) der beiden Phasen und damit von den 
elektrolytischen und hydrolytischen Dissoziationsverhältnissen des 
Farbstoffes bedingt wird. Bei hoher C,, (niedrigem p,,) der wäßrigen 
Phase liegt der Verteilungskoeffizient des basischen Farbstoffes zu- 
gunsten der hydrophilen Phase. Nach Zuführung freier Ölsäure zur 
hydrophoben Phase wird deren C,, und damit ihr Speicherungsvermögen 
erhöht und der Verteilungskoeffizient verschiebt sich bei gleichbleiben- 
dem p,, der lipophoben zugunsten der lipophilen Phase (DRAWERT 1938 b, 
1939a, 1940, 1941). 

Dieselben Gesetzmäßigkeiten: wurden auch für die lebende Zelle 
nachgewiesen. Bei basischen Farbstoffen vom Typ Neutralrot, Brillant- 
kresylblau oder Methylenblau liegt der Verteilungskoeffizient Außen- 
medium /Zellsaft bei hohem p, der Farbstofflösung zugunsten des Zell- 
saftes: die Vakuole färbt sich; und bei niedrigem p,, zugunsten der 
Außenlösung: der Zellsaft bleibt farblos, nur die Zellulosewand speichert 
elektroadsorptiv das Farbkation. 

Mit der Vitalfärbungsmethode nach STRUGGER (1935, 1936) konnte 
so für eine Reihe basischer Farbstoffe entsprechend ihren elektro- 
lytischen und hydrolytischen Dissoziationsverhältnissen an den Ober- 
und Unterepidermen der Schuppenblätter ruhender Zwiebeln von 
Allium Cepa ein von der C,, der Farblösung abhängiger charakteristischer 
Umschlagspunkt der Membranfärbung zu einer Vakuolenfärbung fest- 
gestellt werden (DRAWERT 1938 b, 1939a, 1940; StTRUGGER 1939, 1940, 
1941, 1943). 
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Weist der Zellsaft aber eine höhere Azidität auf, so liegt der Um- 
schlagspunkt Membran/Vakuolenfärbung auf Grund der erhöhten 
Speicherungsfähigkeit des Zellsaftes bei einem niedrigeren p,, der Außen- 
lösung (DRAWERT 1937b, STRUGGER 1937, DRAWERT und STRUGGER 
1938). Für diese Verschiebung des Umschlagspunktes Membran/ 
Vakuolenfärbung nach der sauren Seite machte ich in erster Linie das 
Vorhandensein freier Fettsäuren im Zellsaft verantwortlich. Diese Ein- 
engung auf Fettsäuren möchte ich aber fallen lassen und allgemeiner 
die Erscheinung auf eine höhere Azidität des Zellsaftes — gleich welcher 
Ursache — zurückführen. 


Anders liegen die Verhältnisse bei den schwächer dissoziierten basi- 
schen Farbstoffen vom Typ des Prune pure, Methylvioletts und 
Chrysoidins. Hier färbt sich bei Zellen mit nur schwach saurem bzw. 
neutralem Zellsaft nicht die Vakuole, sondern der Kern und das 
Zytoplasma, und erst bei einem Ansteigen der Azidität des Zellsaftes 
verschiebt sich der Verteilungskoeffizient des Farbstoffes zwischen 
Plasma/Vakuole zu gunsten des Zellsaftes und führt zu einer Vakuolen- 
färbung. 

Zusammenfassend kann also gesagt werden, daß für die Aufnahme 
eines basischen Farbstoffes durch die lebende Zelle und für seine Ver- 
teilung in derselben, außer dem elektro- und hydrolytischen Dissoziations- 
grad des Farbstoffes, dem pn-Gefälle Außenlösung-Membran- (letztere 
dürfte mit dem p,, der Außenlösung übereinstimmen) Plasma-Zellsaft 
eine ausschlaggebende Bedeutung zukommt, während die Permeabilität 
der Plasmagrenzflächen im bisher üblichen Sinne nicht die allein ent- 
scheidende Rolle spielt, die ihr zugeschrieben wird. Wenn die Per- 
meabilität als begrenzender Faktor bei der Aufnahme basischer Farb- 
stoffe in Erscheinung tritt, dann nur nach dem Ultrafilterprinzip im 
Sinne RUHLANDs (DRAWERT 1940, 1941). 

Es erhebt sich nun die Frage, wieweit sich diese für die Aufnahme 
basischer Farbstoffe aufgestellte Arbeitshypothese auf osmotisch wirk- 
samere Stoffe übertragen läßt. Auf die Möglichkeit, daß hier ähnliche 
Verhältnisse vorliegen können, habe ich schon bei der Besprechung der 
Arbeit von HOFMEISTER ‚Studien über die Permeabilität vital gefärbter 
Pflanzenzellen. I.“ kurz hingewiesen (DRAWERT 1939b). Von den am 
meisten auf ihr Permeiervermögen geprüften Stoffen dürfte Harnstoff 
in seinen physikalisch-chemischen Eigenschaften wohl den basischen 
Farbstoffen am nächsten stehen. Aus diesem Grunde führte ich parallel 
mit den Farbstoffen in den Jahren 1938/39 auch Versuche mit Harn- 
stoff durch, über deren Ergebnisse — ergänzt durch neuere Befunde — 
in der vorliegenden Arbeit berichtet werden soll. 
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B. Die Abhängigkeit der Harnstoffaufnahme dureh die lebende Zelle 
von der C,, des Zellsaftes. 


I. Das Verhalten der Epidermiszellen etiolierter und grüner Blätter 
gegenüber Neutralrot und Harnstoff. 


1. Sedum praealtum. 

1938 berichtete FÜRLINGER über die unterschiedliche Geschwindig- 
keit der Aufnahme von Harnstoff durch die Zellen der Unterepidermis 
etiolierter und ergriinender Blätter von Sedum praealtum. Die nach 
Infiltration mit 11/, Mol Harnstofflösung gefundenen Deplasmolyse- 
zeiten junger gleichlanger Blatter betrugen: 
bei grünen (im Licht erwachsenen) Blättern . . . . . 50 Min. bis 1 Stunde, 
bei weißen (im Dunkeln erwachsenen) Blättern . . . . 3 Stunden. 
Verfasserin schließt aus diesem Ergebnis auf eine höhere Harnstoff- 
permeabilität der Epidermiszellen grüner, im Licht erwachsener Blätter. 

Wenn nach meiner Auffassung dieser Unterschied nicht in erster 
Linie auf Permeabilitätseigenschaften der Plasmagrenzflächen, sondern 
auf einen verschiedenen Verteilungskoeffizienten Außenmedium/Zell- 
saft des Harnstoffes beruht, so müßten sich die Epidermiszellen grüner 
und etiolierter Blätter auch hinsichtlich ihres Speicherungsvermögens 
für basische Farbstoffe, z. B. Neutralrot, unterscheiden. Eine Vital- 
färbung mit Neutralrotlösung bei verschiedenem Außen-p,, ergab auch 
tatsächlich das zu fordernde verschiedene Verhalten beider Epidermen. 


Flächenschnitte von der Unterseite gleichaltriger grüner und etio- 
lierter Blätter von Sedum praealtum wurden unter Anwendung der 
Vakuummethode nach GICKLHORN (KELLER und GICKLHORN 1928, 
S.1237) mit Neutralrot (1 : 10000 in Phosphatpuffergemischen, DRAWERT 
1937 b, S. 92, Tabelle 2) infiltriert und dann mikroskopisch Intensität, 
Farbton und Verteilung des Farbstoffes bestimmt. 


Die Epidermiszellen grüner Blätter zeigten unter p,, 4,5 reine Mem- 
branfärbung, um p,, 5 Membran- und schwache Vakuolenfärbung neben- 
einander, über p,, 6,3 reine weinrote Zellsaftfärbung ohne Vakuolen- 
kontraktion. Die Epidermiszellen etiolierter Blätter wiesen dagegen 
auf: Unter p,, 6,4 reine Membranfärbung, um p,, 6,8 Membran- und 
schwache Vakuolenfärbung, über p,, 7 nur schwache ziegelrote Zellsaft- 
färbung mit ausgeprägter Vakuolenkontraktion. 


Um den vom Dissoziationsgrad des benutzten Farbstoffes und vom 
C,,-Gefille Außenmedium/Zellsaft abhängenden Umschlagspunkt Mem- 
bran-/Vakuolenfärbung genauer zu bestimmen, benutzte ich die Methode 
nach STRUGGER (1935), eine Änderung der Farbstoffverteilung vital- 
gefärbter Zellen durch Übertragen der Schnitte in farblose Puffer- 
lösungen mit verschiedenem p,, zu erreichen. Da für den kritischen 
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Py-Bereich sich die üblichen Phosphatpuffergemische als weniger ge- 
eignet zur Herstellung kleiner Intervalle erwiesen, kamen in Anlehnung 
an KorrHorr (1926, S. 150) Puffergemische aus Zitronensäure und 
. sekundärem Natrium- 

Tabelle 1. Puffergemische von 0,1 Mol Zitronensäure phosphat nach MclIL- 
und 0,2 Mol Na,HPO,. | VAINE in der in Ta- 

















ecm 0,1 Mol cem 0,2 Mol | ccm dest. p belle 1 wiedergegebenen 
Zitronensäure Na,HPO, Wasser H 
Zusammensetzung zur 
6,5 3,5 90 3,99 Anwendung. 
6,1 3,9 90 4,35 Für diese Versuche 
5,8 4,2 90 4,51 wurden die Schnitte 
5,6 +4 90 4,80 3 : > 
5,4 4,6 90 4,84 durch Infiltration mit 
5,1 = 90 = Neutralrot 1: 10000 in 
hr 5.6 = 5.76 Jenaer Leitungswasser 
4,0 6,0 90 6,12 vorgefärbt. Dann kamen 
3,4 6,6 90 6,43 die reine Vakuolenfär- 
2,7 7,3 90 6,78 - 
1,8 82 90 7.16 bung besitzenden Gewe- 
0,9 9,1 90 7,63 bekomplexe in die farb- 


losen Pufferlôsungen 
und zeigten nach 15—20 Min. die in Tabelle 2, vorletzte Spalte, ange- 
führten px-Werte für den Umschlagspunkt Membran-/Vakuolenfärbung. 


Tabelle 2. Das Verhalten der Unterepidermiszellen grüner und etiolierler Blätter 
von Sedum praealtum gegenüber Neutralrot. 








Farbton des Vakuolen- Umschlagspunkt Py 

mutter | née | xomtniton | | MOR att | dos prdbare 
grün weinrot nicht vorhanden Pr 5,8 5,21 
etioliert ziegelrot vorhanden Pr 6,7 6,08 














Aus den in den ersten Spalten in Tabelle 2 zusammengefaBten Er- 
gebnissen, d. h. aus dem Farbton der Zellsaftfärbung, dem Vorhanden- 
sein bzw. Fehlen einer Vakuolenkontraktion (vgl. DRAWERT 1937a, 
1938 a) und der Lage der Umschlagspunkte Membran-/Vakuolenfarbung 
zu schließen, besitzt der Zellsaft der Unterepidermiszellen grüner Blätter 
von Sedum praealtum eine höhere Azidität als der etiolierter Blätter. 

Zur Bestätigung dieser Schlußfolgerung war es noch notwendig, den 
Py Wert des Zellsaftes genauer zu bestimmen. Leider ist es mit unseren 
bisher anwendbaren Methoden noch nicht möglich, eine einwandfreie 
Bestimmung der C,, des Zellsaftes einzelner Zellen — außer einigen 
Ausnahmefällen z. B. bei den Characeen — durchzuführen. Für eine 
elektrometrische Messung sind doch noch immer relativ größere Saft- 
mengen notwendig, und bei der Herstellung von Preßsäften stammt 
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zwar der größte Teil der erhaltenen Flüssigkeit aus der Vakuole, aber 
erstens stellt der Zellsaft z. B. eines Blattes ein Durchschnittsergebnis 
von Zellen der verschiedensten Funktion und damit auch unterschied- 
lichen physiologischen Zustandes dar, und zweitens bedeutet die PreB- 
saftherstellung einen ungemein groben Eingriff in das Zellgefüge, da sie 
notwendigerweise mit einer Tötung verbunden ist, und über die dabei 
sofort einsetzenden Stoffwechseländerungen, die sehr wahrscheinlich 
auch mit p,-Verschiebungen verbunden sind, wissen wir noch sehr 
wenig. Wir können also von einer elektrometrischen p,,-Bestimmung 
an Preßsäften nur Näherungswerte in weiten Grenzen erwarten, die uns 
eigentlich nur die Richtung einer p,,-Verschiebung angeben, aber keine 
quantitativen Werte darstellen. 

_ Nur unter dieser Einschränkung bringe ich die mit der Wasserstoff- 
elektrode an mit etwas destilliertem Wasser verdünnten Preßsäften 
von jungen grünen und etiolierten Blättern von Sedum praealtum be- 
stimmten p,-Werte. Da die Hauptmasse des Blattes vom Mesophyll 
eingenommen wird, werden sich auch die gefundenen p,,-Werte in erster 
Linie auf das Mesophyll und weniger auf die in den Vitalfärbungs- 
versuchen geprüften Unterepidermiszellen beziehen. Immerhin ist 
anzunehmen und wird auch durch Vitalfärbungsversuche belegt, daß 
in diesem Fall sich alle Gewebeteile qualitativ gleichsinnig verändern, 
nur quantitativ scheinen Unterschiede zu bestehen, und zwar verschiebt 
sich das p,, in der Unterepidermis stärker als im Mesophyll. Die so ge- 
wonnenen und in Tabelle 2, letzte ‚Spalte, wiedergegebenen p,,-Werte 
vestätigen den aus den Vitalfärbungsversuchen gezogenen Schluß, daß 
bei Sedum praealtum der Zellsaft grüner Blätter eine höhere Azidität 
besitzt als der etiolierter Pflanzen. 


Leider habe ich an Sedum praealtum — wie zuerst geplant — die von Ftr- 
LINGER angegebenen Geschwindigkeiten der Harnstoffaufnahme nicht nachge- 
prüft, da die Einberufung zum Militärdienst meinen Versuchen ein Ende bereitete. 
Nach meiner Rückkehr konnte dies Versiumnis nicht nachgeholt werden, da 
der durch Kriegseinwirkung hervorgerufenen Zerstörung der Gewächshäuser 
unter anderem auch die Sedum praealtum-Pflanzen zum Opfer gefallen waren und 
bis zur Niederschrift dieser Arbeit nicht wieder beschafft werden konnten, trotz 
eifriger Bemühungen durch Herrn Gartenoberinspektor A. PEITSCHER, dem ich 
auch an dieser Stelle für seine Mühe danken möchte. 


2. Versuche mit anderen Pflanzen. 

Es war nun von Interesse zu prüfen, ob die an Sedum praealtum bei 
Etiolement auftretende Absäuerung des Zellsaftes und Verminderung 
der Aufnahmegeschwindigkeit für Harnstoff auch bei anderen Pflanzen 
zu beobachten sind. Ich führte zur Klärung dieser Frage einige orien- 
tierende Versuche an Sedum Weinbergii, Bryophyllum Daigremontianum 
und Triticum vulgare durch. ' 
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a) Sedum Weinbergii. Die Art erwies sich als nicht so gut geeignet 
für die Versuche wie Sedum praealtum, da die Unterepidermiszellen, 
vor allem der etiolierten Blätter, empfindlicher gegen Harnstoff waren. 
Eine Neutralrotfärbung 1:10000 in Leitungswasser ergab bei den 
grünen Blättern eine rote Vakuolenfärbung mit Trépfchenbildung in 
der Unterepidermis. Nach dem Zusammenfluß der Tröpfchen zu 
größeren stark gefärbten Tropfen nahm der noch diffus gefärbte Zell- 
saft einen mehr ziegelroten Farbton an. Eine Vakuolenkontraktion 
war nicht zu beobachten. Auffallend bei diesem Sedum war die inten- 
sive violettrote Zellsaftfärbung im Mesophyll. Im etiolierten Blatt 
zeigten die Unterepidermiszellen eine diffuse rote bis ziegelrote Zell- 
saftfärbung zum Teil mit Vakuolenkontraktion ohne Tröpfchenbildung. 
Auch im etiolierten Blatt trat das Mesophyll mit seinen weinrot ge- 
färbten Vakuolen besonders hervor. Die Färbung war aber nicht so 
intensiv wie die im grünen Blatt. 

Nach Übertragung der Unterepidermisschnitte in 1 Mol Harnstoff 
(in dest. Wasser gelöst) deplasmolysierten die Unterepidermiszellen 
der grünen Blätter innerhalb von 12 Stunden. Die Protoplasten der 
etiolierten Blätter waren nach dieser Zeit zum Teil schon abgestorben, 
die lebenden zeigten noch gute Konvexplasmolyse. Eine völlige De- 
plasmolyse konnte nicht vor dem Absterben der Zellen erzielt werden. 
In den Mesophyllzellen war in beiden Fällen die Plasmolyse vor den 
Epidermiszellen zurückgegangen. 

Entsprechend den Befunden an Sedum praealtum besitzen also auch 
bei S. Weinbergii die Unterepidermiszellen grüner Blätter eine höhere 
Zellsaftazidität und kürzere Deplasmolysezeiten für Harnstoff als die 
etiolierter Pflanzen. Diesen Befunden gleichsinnig verliefen auch die 
Py-Messungen am Preßsaft mit Chinhydron. Grüne Blätter ergaben 
Py 4,45 und etiolierte p,, 5,24. Die im Vergleich mit Sedum praealtum 
niedrigeren p,,-Werte sind wohl vor allem auf die relativ hohe C,, der 
Mesophyllzellen zurückzuführen. 

b) Bryophyllum Daigremontianum. Hier prüfte ich an Flächen- 
schnitten vom Blattstiel und vom obersten Internodium das Verhalten 
der Epidermiszellen. In beiden Fällen verhielten sie sich gleich. Eine 
Vitalfärbung mit Neutralrot führte bei der grünen Pflanze zu einer 
hochroten Zellsaftfärbung mit Entmischungstropfen ohne V:kuolen- 
kontraktion. Die subepidermalen Zellen zeigten eine mehr weinrote 
Vakuolenfärbung mit Ausflockung des Farbstoffes. In 1 Mol Harnstoff 
waren die Epidermiszellen der grünen Pflanzenteile nach 2 Stunden und 
die der etiolierten Organe nach 10 Stunden deplasmolysiert. Den Vital- 
färbungsversuchen entsprechend ergaben die p,,-Bestimmungen mit 
Chinhydron am Preßsaft ganzer Sproßgipfel grüner Pflanzen p,, 5,22 
und im etiolierten Zustand Py 5,71. 
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c) Triticum vulgare. DaB nicht allgemein LichtabschluB eine Ab- 
säuerung des Zellsaftes bedingt, geht aus folgenden Versuchen mit 
Weizen hervor. Weizenkörner wurden in Petrischalen auf angefeuch- 
tetem Filtrierpapier im Dunkeln bzw. im Licht zum Keimen ausgelegt. 
Für die Versuche diente das erste die Koleoptile durchstoßende Blatt, 
das ich mit der Schere in Teilstückchen zerlegte und mit Neutralrot 
1:10000 in Leitungswasser bzw. mit 1 Mol Harnstoff in dest. Wasser 
im Vakuum infiltrierte. 

Mit Neutralrot färbte sich in den Epidermiszellen sowohl vom grünen 
wie auch vom etiolierten Blatt der Zellsaft mit rotem Farbton ohne 
Vakuolenkontraktion. Für Deplasmolyseversuche eignen sich die sehr 
langgestreckten Epidermiszellen weniger gut. Am brauchbarsten — da 
kürzer — sind die zwischen zwei Spaltöffnungen befindlichen Zellen, 
die mit den Spaltöffnungen in der gleichen Längsreihe liegen. Die an- 
geführten Deplasmolysezeiten beziehen sich nur auf diese Zellen. In 
1 Mol Harnstoff war in den etiolierten Blättern die Plasmolyse nach 
2!/, Stunden zurückgegangen, während bei den grünen Blättern die Epi- 
dermiszellen erst nach 4 Stunden völlige Deplasmolyse aufwiesen. Bei 
Triticum vulgare verhalten sich also die Epidermiszellen grüner und 
etiolierter Blätter in bezug auf die Geschwindigkeit der Harnstoff- 
aufnahme umgekehrt als die der bisher betrachteten Sukkulenten. 


Parallel mit dem Verhalten gegenüber Harnstoff zeigte auch die C,, 
des Preßsaftes eine Umkehr im Vergleich mit den Sukkulenten. Mes- 
sungen mit Chinhydron lieferten am Preßsaft grüner Blätter einen 
Py Wert von 6,17 und an dem etiolierter Pflanzen p,, 5,88. 

Ich will hier noch kurz darauf hinweisen, daß die Deplasmolysemethode bei 
so heterogenen Geweben, wie es die grüner und etiolierter Pflanzen sind, nur 
Näherungswerte für die Geschwindigkeit der Stoffaufnahme liefern kann, da der 
ursprüngliche osmotische Wert des Zellsaftes unberücksichtigt bleibt, der in 
diesem Fall wohl kaum in beiden Formen übereinstimmt. So zeigten die Zellen 
etiolierter Blätter schon am Anfang einen stärkeren Plasmolysegrad als die der 
Epidermen grüner Pflanzen. Der Unterschied in der Deplasmolysezeit ist also zum 
Teil auch auf einen niedrigeren osmotischen Wert des Zellsaftes etiolierter Gewebe 
zurückzuführen, so daß die gefundenen Werte in bezug auf die Harnstoffaufnahme 
für die etiolierten Zellen etwas zu groß sein dürften. 

Zusammenfassend können wir sagen, daß in den Zellen grüner und 
etiolierter Gewebe eine höhere Geschwindigkeit der Harnstoffaufnahme 
parallel mit einer höheren Azidität des Zellsaftes läuft. 


II. Das Verhalten der Ober- und der Unterepidermiszellen in den Schuppen- 
blättern von Allium Cepa gegenüber Neutralrot und Harnstoff. 
In früheren Versuchen konnte gezeigt werden, daß sich Ober- und 
Unterepidermis der Schuppenblätter ruhender Zwiebeln von Allium 
Cepa gegenüber basischen Farbstoffen verschieden verhalten (DRAWERT 
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1940). So wies nach Behandlung mit Neutralrot die Oberepidermis eine 
ziegelrote Zellsaftfärbung mit Vakuolenkontraktion auf, die Unter- 
epidermis dagegen eine mehr weinrote Zellsaftfärbung und mit Aus- 
nahme der Wundrandzellen keine Kontraktion der Vaxuole. Weiter 
lag in Abhängigkeit von der AuBen-C,, der Umschlagspunkt Membran-/ 
Vakuolenfärbung bei der Unterepidermis bei einem niedrigeren py- 
Wert als bei der Oberepidermis. Wurde im vorhergehenden Abschnitt 
aus den Befunden FÜRLINGERs in bezug auf die unterschiedliche Ge- 
schwindigkeit der Harnstoffaufnahme bei grünen und etiolierten 
. Blättern von Sedum praealtum auf ein verschiedenes Verhalten gegen- 
über Neutralrot geschlossen, so ist jetzt bei Allium aus den Ergebnissen 
der Farbstoffversuche umgekehrt ein verschiedenes Verhalten der Ober- 
und der Unterepidermis gegenüber Harnstoff zu erwarten, wenn tat- 
sächlich eine Parallelität zwischen beiden Vorgängen besteht. 


1. Ruhende Zwiebel. 


Es wurden aus dem Mittelteil der zweiten Schuppe (von außen 
gezählt) nebeneinander liegende Zellareale gleichzeitig, zum Teil mit 
Neutralrot und zum Teil mit Harnstoff behandelt. 


a) Vitalfärbung mit Neutralrot. Die früheren Erfahrungen mit 
Neutralrot konnten bestätigt werden. Mit einer Neutralrotlösung 
1:10000 in Leitungswasser färbte sich in der Oberepidermis der Zell- 
saft mit ziegelrotem Farbton bei starker Vakuolenkontraktion. Die 
Unterepidermis zeigte weinrote Zellsaftfärbung ohne Kontraktion 
der Vakuole, außer in einigen Wundrandzellen. Nach längerem Liegen 
der Epidermen in der Farbstofflösung nahm die Färbungsintensität 
des Zellsaftes zu, und nach 2 Stunden begannen sich in der Oberepi- 
dermis auch die Membranen zu färben, während in den Unterepidermis- 
zellen nach dieser Zeit sich die Membranen von den intensiv weinrot 
gefärbten Vakuolen noch blendend weiß abhoben. Aus dem Verhalten 
gegenüber Neutralrot ist also zu schließen, daß der Zellsaft der Unter- 
epidermis ruhender Zwiebeln gegenüber dem der Oberepidermis eine 
höhere Azidität besitzt. 


b) Aufnahme von Harnstoff. Es wurde in beiden Epidermen die 
Deplasmolysezeit in 1 Mol Harnstoff (in dest. Wasser gelöst) bestimmt. 
Entsprechend den mit Neutralrot erhaltenen Befunden betrug die 
Deplasmolysezeit in der Unterepidermis 6 Stunden und in der Ober- 
epidermis 23 Stunden. Plasmometrische Messungen an anderem 
Zwiebelmaterial zu einer anderen Jahreszeit hatten folgende P-Werte 
ergeben: 


Unterepidermis P = 0,134 Mol, 
Oberepidermis P = 0,106 Mol Harnstoff je 1 Stunde. 
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2. Treibende Zwiebel. 


Aus den oben mitgeteilten Befunden geht deutlich hervor, daß 
zwischen Geschwindigkeit der Harnstoffaufnahme und Aziditätsgrad 
des Zellsaftes eine Beziehung besteht. Mit einer Aziditätsänderung des 
Zellsaftes muß demnach eine Änderung der Aufnahmegeschwindigkeit 
für Harnstoff gekoppelt sein. Nach früheren Untersuchungen ist das 
Austreiben der Zwiebel mit einer Aziditätsverschiebung des Zellsaftes 
verbunden, und zwar steigt die C,, in den Zellen- der Oberepidermis 
(DRAWERT 1937c, DRAWERT und STRUGGER 1938); dadurch bedingt, 
ändert sich auch das Verhalten der Oberepidermiszellen gegenüber 
basischen Farbstoffen, und diese C,,-Verschiebung müßte sich nach 
den bisherigen Ergebnissen auch auf die Geschwindigkeit der Harn- 
stoffaufnahme auswirken. 


a) Vitalfärbung mit Neutralrot. Epidermisstücke aus dem Mittel- 
feld der zweiten Schuppe einer treibenden Zwiebel wurden in Neutral- 
rotlösung (1: 10000 in Leitungswasser) übertragen. Es färbte sich der 
Zellsaft in Ober- und Unterepidermis mit violettrotem Farbton ohne 
Auftreten einer Vakuolenkontraktion, außer in einigen Wundrand- 
zellen. Besonders instruktiv waren Oberepidermen von Zwiebeln, die 
gerade begannen auszutreiben. Hier bot sich dem Beobachter ein 
mosaikartiges Bild. Neben Zellen mit violettem Zellsaft und ohne 
Vakuolenkontraktion befanden sich Zellareale mit mehr ziegelrotem 
Farbton und schwacher Vakuolenkontraktion, und weiter auch Felder, 
die selbst bei p,, 6,8 der Farbstofflösung noch reine Membranfärbung 
aufwiesen; diese schlug erst nach Zugabe von einigen Tropfen K,PO, 
in eine Vakuolenfärbung mit gelbrotem Farbton und starker Kontrak- 
tion der Vakuole um. Die Unterepidermis verhielt sich dagegen auch bei 
treibenden Zwiebeln viel homogener. 

b) Aufnahme von Harnstoff. Die mit 1 Mol Harnstoff durchgeführten 
Versuche bestätigten die oben gezogene Schlußfolgerung. Die Unter- 
epidermiszellen und vor allem die Oberepidermis treibender Zwiebeln 
zeigten entsprechend ihrem Verhalten gegenüber Neutralrot bedeutend 
kürzere Deplasmolysezeiten als die entsprechenden Epidermen der 
ruhenden Zwiebel. Statt 6 und 23 Stunden war jetzt in der Unter- 
epidermis die Plasmolyse schon nach 2 Stunden und in der Ober- 
epidermis nach 3 Stunden zurückgegangen. In einer anderen Ver- 
suchsreihe verhielten sich beide Epidermen gleich und zeigten nach 
21/4 Stunden völligen Plasmolyserückgang. In Wirklichkeit dürfte der 
Unterschied in der Aufnahmegeschwindigkeit für Harnstoff zwischen 
ruhenden und treibenden Zwiebeln noch etwas größer sein, als er durch 
die Deplasmolysezeiten zum Ausdruck kommt, da nach den Untersu- 
chungen von HousKkA (1939) der osmotische Wert in der Unterepidermis 
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beim Austreiben der Zwiebeln absinkt. Die im Neutralrotver- 
such durch ihre mosaikartige Färbung auffallenden Oberepidermen 
wiesen auch im Harnstoffversuch ein unterschiedliches Verhalten auf. 
Nach der Übertragung aneinander grenzender Epidermisstücke in 
Neutralrot bzw. in 1Mol Harnstoff zeichneten sich die in Neutral- 
rot ziegelrot gefärbten Areale (Vakuolenfärbung) in dem in Harn- 
stoff befindlichen Epidermisstück durch längere Deplasmolysezeiten 
aus und die weinrot bis violett gefärbten Zellen durch bedeutend 
schnelleren Plasmolyserückgang. 





Abb. 1. Oberepidermiszellen eines Schuppenblattes von Allium Cepa in 1 Mol 
Harnstoff plasmolysiert, mit Plasmasystrophe um den Zellkern. 


3. Parallelität zwischen Vakuolenkontraktion nach Neutralrotfärbung 
und Plasmasystrophe in Harnstoff. 


Auf eine für die theoretische Schlußfolgerung wichtige Erscheinung 
will ich noch kurz hinweisen. Vor allem in den Oberepidermiszellen 
ruhender Zwiebeln trat bald nach der Übertragung der Epidermis- 
stücke in die hypertonische Harnstofflösung eine Plasmasystrophe ein, 
und zwar sammelte sich das Zytoplasma in den meisten Fällen um den 
Kern in der Mitte der Zelle, wie Abb. 1 wiedergibt. In den Unter- 
epidermiszellen war diese Erscheinung nicht oder nur sehr schwach 
ausgebildet. Ebenso blieb die -Plasmasystrophe in der ausgeprägten 
Form, wie sie Abb. 1 zeigt, in den Oberepidermiszellen treibender 
Zwiebeln aus. Besonders eindrucksvoll war hier wieder das Bild von 
Oberepidermen, die sich in Neutralrot mosaikartig färbten. Dies 
mosaikartige Verhalten konnte auch in Harnstoff in bezug auf die 
Plasmasystrophe beobachtet werden. Neben Zellarealen mit stark aus- 
geprägter Plasmasystrophe lagen Zonen mit vollkommen normaler 
Plasmakonfiguration und Plasmaströmung. Daneben waren Felder mit 
Übergangsformen vorhanden. Aus vergleichenden Versuchen ging 
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hervor, daB eine vollkommene Parallele zwischen Vakuolenkontraktion 
nach Neutralrotfärbung einerseits und Plasmasystrophe nach Harnstoff- 
plasmolyse andererseits besteht. Zellen, die bei Neutralrotfärbung zur 
Vakuolenkontraktion (Plasmasystrophe in den Zellecken!) neigten, 
zeigten bei Harnstoffbehandlung Plasmasystrophe um den Zellkern. 
In Ausnahmefällen konnten Zellareale beobachtet werden, in denen auch 
nach Harnstoffeinwirkung die Plasmasystrophe an den Zellpolen sich 
bildete, so daß im plasmolysierten Zustand das Bild einer Kappen- 
plasmolyse auftrat, wie es Abb. 2 wiedergibt. Nach der Deplasmolyse 





à 


Abb. 2. Oberepidermiszellen eines Schuppenblattes von Allium Cepa in 1 Mol Harn- 
stoff plasmolysiert, mit Plasmasystrophe an den Zellpolen: „Kappenplasmolyse“. 


entsprachen diese Zellen völlig der nach Neutralrotfärbung erhaltenen 
Vakuolenkontraktion, d.h. das Plasma hatte sich in den Zellecken an- 
gesammelt. Aus vergleichenden Vitalfärbungsversuchen mit Neutralrot 
an Stücken derselben Epidermis ging hervor, daß den in Harnstoff 
Kappenplasmolyse zeigenden Teilen in Neutralrot Zellen mit extrem 
stark ausgebildeter Vakuolenkontraktion entsprachen. 


II. Das Verhalten der Ober- und Unterseite von Helodeablättern 
gegenüber Neutralrot und Harnstoff. 

Es sollen noch kurz einige an Helodea canadensis erhaltenen Ergeb- 
nisse mitgeteilt werden. Nach Moper (1932) deplasmolysieren die 
Zellen der Blattunterseite in 2 Mol Harnstoff bedeutend schneller als 
die der Blattoberseite. Ich prüfte nun, ob auch in diesem Fall eine 
Parallelität zwischen Harnstoffaufnahme und Vitalfärbung mit Neutral- 
rot besteht. Da die einzelnen Zonen des Helodeablattes sich sehr unter- 
schiedlich verhalten (s. u.a. MopER 1932, MrınpL 1934, STRUGGER 
‘1934, DRAWERT 1937 d), beziehen sich die folgenden Angaben immer nur 
auf die Zellen der Spreite des oberen Blatteiles, wenn nicht besonders 
vermerkt. 


Planta Bd. 35. 38 
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1. Vitalfärbung mit Neutralrot. 

Bei dem mir zur Verfiigung stehenden Material von Helodea cana- 
densis trat mit Neutralrot eine diffuse Vakuolenfärbung vor allem in 
der Blattunterseite seltener auf, da der vom Zellsaft aufgenommene 
Farbstoff gleich in Kriimelform ausfiel. Rein quantitativ zeichnete sich 
die Unterepidermis durch eine stärkere Farbstoffspeicherung aus. Dies 
wurde besonders deutlich in Versuchsreihen mit Farblösungen verschie- 
dener C,, und nach nur kurzer Farbstoffeinwirkung. So konnten bei 
einer Farbstoffkonzentration 1 : 10000 in dem Pq Bereich 5,6—7,5 in 
den Zellen der Blattoberseite nach 10 Min. dauernder Neutralrot- 
einwirkung noch keine Färbung des Zellinhaltes beobachtet werden, 
wahrend die Zellen der Blattunterseite den Farbstoff bereits in Kriimel- 
form zu speichern begonnen hatten. Nach einem Aufenthalt von 
1—1'/, Stunden in der Neutralrotlösung zeigten beide Blattseiten von 
Py 7:3—9,6 gute Vakuolenfarbung, und zwar in der Unterseite in Krümel- 
form mit farblosem Zellsaft, in der Oberseite mehr diffuse Zellsaft- 
färbung mit weniger Krümelbildung. Von p, 5,6—6,8 kam zu der 
Vakuolen- noch eine schwache Membranfarbung in beiden Blattseiten, 
in der Oberseite häufig eine Färbung der Membrankuppen (DRAWERT 
1937 d, S. 211, Abb. 5). Bei py 4,0 wies die Oberseite reine Membran- 
färbung auf, während in den Zellen der Unterseite neben der Membran- 
färbung auch noch im Zellsaft Farbstoffkrümel zu beobachten waren. 
Ein ähnliches Verhalten der Blattunterseite konnte ich früher bei der 
Vitalfärbung mit Neutralrot unter Zusatz von 0,1 Mol CaCl, feststellen 
(DRAWERT 1937 c, S. 384). Aus den Ergebnissen der Vitalfärbung mit 
Neutralrot zu schließen, besitzt die Unterepidermis ein größeres Speiche- 
rungsvermögen für den Farbstoff als die Blattoberseite. 


2. Aufnahme von Harnstoff. 

Nach Übertragung der Helodea-Blättchen in 1 Mol Harnstoff waren 
die Zellen der Blattunterseite bereits nach 45 Min. deplasmolysiert, und 
die der Blattoberseite nach 1 Stunde 45 Min. Die deplasmolysierten 
Zellen fielen zum Teil durch eine Plastidensystrophe an den Zellpolen 
auf und erinnerten so stark an eine manchmal nach diffuser Zellsaft- 
färbung mit Neutralrot zu beobachtende Vakuolenkontraktion (WEBER 
1930, HARTMAIR 1937, Küster 1937). Ich konnte damit die Befunde 
von Moper (1932) qualitativ bestätigen. Auch in diesem Fall geht also 
ein stärkeres Speicherungsvermögen für Neutralrot mit einer höheren 
Aufnahmegeschwindigkeit für Harnstoff parallel. Nach den bisher 
vorliegenden Befunden werden beide Erscheinungen durch eine höhere 
Zellsaftazidität gefördert; demnach müßte sich Helodea, aus der kurzen 
Deplasmolysezeit für Harnstoff zu. schließen, durch eine relativ hohe C,, 
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auszeichnen. Mit Chinhydron an Gewebebrei von Helodea canadensis 
durchgeführte p,,-Bestimmungen ergaben folgende Werte. Sproßgipfel 
mit dest. Wasser unter mehrmaligem Wechsel des Wassers und kräftigem 
Schütteln gewaschen und mit etwas dest. Wasser zerdrückt: p,, 6,07. 
Da die Helodea-Pflanzen sehr stark mit Kalk besetzt waren, wurden die 
Sproßgipfel zunächst mit dest. Wasser, dem ich etwas n/10 HCl zugesetzt 
hatte, gewaschen, um den Kalk wenigstens teilweise zu entfernen. 
Darauf unter kräftigem Schütteln noch mehrmals mit reinem dest. 
Wasser gespült. Der mit etwas dest. Wasser versetzte Gewebebrei 
ergab: p, 4,83. 

Gegen meine Annahme einer Parallelität von Speicherungsvermögen 
der Zellen für basische Farbstoffe und Geschwindigkeit der Harnstoff- 
aufnahme scheinen folgende Befunde Mopers (1932) zu sprechen. 
Nach MopER zeichnen sich die Zellen der Mittelrippe und der Blatt- 
basis durch eine besonders kurze Deplasmolysezeit für Harnstoff aus, 
färben sich aber mit Neutralrot nur sehr langsam und sehr schwach. 
Ich konnte diese Angaben für die Mittelrippe völlig bestätigen; denn 
während die Zellen der Mittelrippe bereits nach 25 Min. vollständig 
deplasmolysiert waren, blieben sie in Neutralrot selbst nach einem mehr- 
stündigen Aufenthalt in der Farbstofflösung völlig farblos. Es handelt 
sich hier aber nur um eine scheinbare Diskrepanz; denn wie aus meinen 
Untersuchungen am fixierten Blatt von Helodea canadensis (DRAWERT 
1937d) und den Beobachtungen von RUGE (1940) an Helodea densa her- 
vorgeht, besitzen die Zellwände der Blattbasis und der Mittelrippe eine 
relativ hohe Impermeabilität. Für den molekular gelösten Harnstoff 
sind die Membranen noch ohne weiteres permeabel, aber nicht mehr für 
das kolloidal gelöste Neutralrot. 


Daß tatsächlich auch die Zellen der Mittelrippe und der Blattbasis 
entsprechend ihrer kurzen Deplasmolysezeit für Harnstoff ein beson- 
ders gutes- Speicherungsvermögen für Neutralrot besitzen, beweisen die 
von MeınpL (1934) nach Vorbehandlung der Blätter mit Kalium- 
permanganat erhaltenen Ergebnisse (S. 366): „Während jedoch bei den 
normalen Blättern die Basis, Mittelrippe und die amphinekrotischen 
Zellen ungefärbt blieben, zeigten gerade diese Zellen bei KMnO,-Vor- 
behandlung bedeutend intensivere Färbung als die übrigen Zellen.‘ 
Bei höheren KMnO,-Konzentrationen (0,1%) trat dieselbe Erschei- 
nung schon nach viel kürzerer Vorbehandlung ein. Aus dem Vorher- 
gesagten ist wohl zu schließen, daß die KMnO,-Vorbehandlung die 
Permeabilität der Zellwände erhöht und sie für Neutralrot durch- 
lässig macht. Eine ähnliche Erscheinung konnte ich auch nach Zu- 
gabe von 0,1 Mol AIC], zur Neutralrotlösung beobachten (DRA- 
WERT 1937 c, S. 385). 
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€. Die Abhängigkeit der Geschwindigkeit der Harnstoffaufnahme 
dureh die Epidermiszellen von Allium, Helodea und Agapanthus 
von der AuBen-C,,. 

Konnte aus der Parallelität der Neutralrotspeicherung und der Harn- 
stoffaufnahme auf eine Abhängigkeit beider Vorgänge von der C,, des 
Zellsaftes geschlossen werden, so blieb noch zu prüfen, ob auch die 
AuBen-C,, entsprechend der Vitalfärbung mit basischen Farbstoffen 
einen Einfluß auf die Harnstoffaufnahme durch die lebende Zelle ausübt. 

Zur Herstellung der Harnstofflösungen mit verschiedenem Aziditäts- 
grad benutzte ich Phosphatpuffer in einer Zusammensetzung, wie ich 
sie früher angegeben habe (DRAWERT 1937 b, S. 92, Tabelle 2), nur daß 
ich jetzt statt der 90 com Wasser die entsprechende Menge einer lmolaren 
Harnstofflösung (in dest. Wasser gelöst) zugab. Harnstoff verschiebt 
den p,,-Wert der verdünnten Pufferlösungen zum Teil recht beträchtlich, 
so daß ich zur besseren Stabilisierung der C,, auch Versuchsreihen mit 
20 ccm Puffergemisch + 80 cem Imolarer Harnstofflösung durchführte. 
Die zur Anwendung kommende Harnstoffkonzentration betrug also 0,9 
bzw. 0,8 Mol. 

Als Versuchsobjekte dienten die Ober- und vor allem die Unter- 
epidermen der Schuppenblätter von Allium Cepa, die Blattoberseite von 
Helodea densa und die Oberepidermiszellen der Blätter von Agapanthus 
umbellatus. Die Geschwindigkeit der Harnstoffaufnahme bestimmte 
ich plasmometrisch nach HÔFLER (s. BRAUNER 1932, S.55f.). Die 
Flächenschnitte von Agapanthus und Allium und auch die vom Sproß 
abgetrennten Helodea-Blättchen wurden vor der Übertragung in die 
Harnstofflösungen 2—3 Stunden lang in Leitungswasser gewässert. 
Einige Zahlenbeispiele sollen die für die einzelnen Objekte zu ver- 
schiedenen Jahreszeiten und damit in unterschiedlichem physiologi- 
schem Zustand gefundenen Ergebnisse wiedergeben. 


Agapanthus umbellatus. 


Oberepidermiszellen des Blattes. t = 23°C. 
Py 3,4: P = 0,034; 
Px 6,0: P = 0,081; 
Px 7,5: P = 0,188 Mol Harnstoff/i Stunde. 


Helodea densa. 


Zellen der Blattoberseite. t = 25°C. 
Py 3,4: P = 0,045; 
PH 6,0: P = 0,069; 
Py 7,5: P = 0,137 Mol Harnstoff/1 Stunde. 


Allium Cepa. 


Oberepidermiszellen der Schuppenblätter. t = 25°C. 
Pu 3,3: P = 0,028 Mol; 
Px 7,6: P = 0,072 Mol Harnstoff/1 Stunde. 
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Unterepidermiszellen derselben Schuppe. 
Pr 3,3: P = 0052; 
Pp 7,6: P = 0,191 Mol Harnstoff/1 Stunde. 
Unterepidermiszellen der 2. Schuppe von außen gezählt; Zwiebel begann 
auszutreiben. Die angeführten Zahlenwerte sind Mittelwerte aus 3 Versuchs- 
reihen zu je 5 Zellen. t = 25°C. 
Pq 44: P = 0,117; 
PH 7,8: P = 0,246 Mol Harnstoff/1 Stunde. 


Die hier wiedergegebenen Beispiele zeigen wohl deutlich, daß die 
Geschwindigkeit der Harnstoffaufnahme weitgehend von der Azidität der 
Harnstofflösung abhängt, und zwar nimmt sie mit steigender Außen-C ,, ab. 
Demnach entspricht die Harnstoffaufnahme auch in ihrer Abhängigkeit 
von dem p,, der Außenlösung dem Verhalten der basischen Farbstoffe 
gegenüber der lebenden Zelle. 

Die vorliegenden Ergebnisse werden durch eine nach Abschluß der 
hier mitgeteilten Versuche erschienene Arbeit von ROTTENBURG (1943) 
an den Objekten Tradescantia elongata, Majanthemum bifolium, Muscari 
racemosum, Taraxacum officinale und Lamium purpureum bestätigt. 
Auf die von ROTTENBURG bei Campanula trachelium, Gentiana austriaca 
und Zygnema sp. gefundene Abweichung von der Regel werde ich im 
nächsten Abschnitt näher eingehen. 


D. Besprechung der Ergebnisse. 

Aus den mitgeteilten Befunden geht hervor, daß für die Geschwindig- 
keit der Harnstoffaufnahme die C,, des Zellsaftes einerseits und die C,, 
der Außenlösung andererseits eine ausschlaggebende Rolle spielen. Der 
Harnstoff zeigt demnach dasselbe Verhalten wie die basischen Farb- 
stoffe. Für die basischen Farbstoffe nehme ich an — wie bereits in der 
Einleitung erwähnt —, daß für ihre Aufnahme durch die lebende Zelle 
die Permeabilität der Plasmagrenzflächen nicht die primäre Bedeutung 
hat, die ihr bisher zugeschrieben wird, sondern dem durch die Speiche- 
rungsverhältnisse Zellsaft/Außenmedium bedingten Verteilungskoeffi- 
zienten bei diesem Vorgang eine bedeutende Rolle zukommt. Gestützt 
wird diese Annahme durch die Parallelität der Aufnahme basischer 
Farbstoffe in die lebende Zelle mit der Verteilung des Farbstoffes 
zwischen einer wäßrigen und einer hydrophoben Phase im Modellver- 
such und durch die gleichsinnige Verschiebung des Verteilungskoeffi- 
zienten in beiden Systemen durch Änderung der C,, des Außenmediums 
bzw. des Zellsaftes einerseits und der C,, der hydrophilen bzw. hydro- 
phoben Phase andererseits (DRAWERT 1938 —41). 

Für den basischen, aber zum Unterschied von den Farbstoffen in 
osmotisch wirksamen Konzentrationen anwendbaren Harnstoff liegen 
dieselben Gesetzmäßigkeiten vor. Auch hier scheint die Permeabilität 
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der Plasmagrenzflächen für die Aufnahmegeschwindigkeit nicht der 
allein bestimmende Faktor zu sein, sondern dem durch das’p,„- Verhältnis 
AuBenmedium/Zellsaft und den Dissoziationsgrad des Harnstoffes 
bedingten Verteilungskoeffizienten ist eine nicht zu vernachlässigende 
Bedeutung zuzuschreiben. 

Daß auch im Modellversuch über die Verteilung von Harnstoff 
zwischen zwei nicht mischbaren Phasen eine C „-Verschiebung der einen 
Phase zu einer Änderung des Verteilungskoeffizienten führt, belegen 
Angaben von COLLANDER und BARLUND (1933, S. 90). Danach ergeben 
sich für die Verteilungskoeffizienten Olivenöl/Wasser (k,) und Öl-Öl- 
säure/Wasser (k,) für Harnstoff folgende Werte: k, - 10% = 1,5, 
k, - 10 = 52. Der Ölsäurezusatz erhöht also das relative Lösungsver- 
mögen des Olivenöls für Harnstoff auf das 35fache. 

Eine Abhängigkeit der Harnstoffaufnahme von dem p, des Zell- 
saftes — nicht dem p,, der Zelle, wie Verfasser mehrmals schreibt — hat 
auch BoGEx (1938) beobachtet, und er benutzt diese Tatsache zu einer 
kausalen Erklärung der ‚spezifischen Permeabilitätsreihen‘‘ HÔFLERSs. 
BoGEx versucht den Einfluß der Zellsaft-C,, auf die Harnstoffaufnahme 
im bisher üblichen Rahmen einseitig von einer Permeabilitätsänderung 
der Plasmagrenzflächen aus zu verstehen, indem er die p,,-abhangige 
quellende bzw. entquellende Wirkung des Harnstoffes und eine dadurch 
bedingte Verschiebung der Porenweite der Plasmagrenzflächen in den 
Vordergrund stellt. 

Ob die von BoGEx postulierte Gleichsetzung der Zellsaft-p,, — denn 
nur diese hat der Verfasser ja mit seiner Methode bestimmt — mit dem 
Py der Plasmagrenzflächen möglich ist und schlechthin von einem p,, 
der Zelle gesprochen werden kann, möchte ich — trotz des späteren 
Rechtfertigungsversuches BoGeEns (1940, S. 101) — noch offen lassen. 
Der Autor ist sich auch der hier vorliegenden Schwierigkeit wohl be- 
wußt:(BoGEn 1938, S. 576). Die Ergebnisse Bocens, der die Cy des 
Außenmediums noch außer Betracht läßt, scheinen vielmehr für meine 
Auffassung zu sprechen, daß eine C,,-Verlagerung in dem Zellsaft den 
Verteilungskoeffizienten AuBenmedium/Zellsaft verändert und damit 
die Aufnahmegeschwindigkeit der Zelle für Harnstoff verschiebt. Daß 
daneben auch eine Änderung der Porenweite durch eine sekundäre Harn- 
stoffquellung im Sinne BogEns eine Rolle spielen kann, soll damit 
nicht grundsätzlich geleugnet werden. 

Als Beleg für die Wahrscheinlichkeit meiner Auffassung möchte ich 
in Abb. 3 eine Darstellung BoGEns über den Einfluß von NH,OH auf 
die Harnstoff- bzw. die Glyzerinaufnahme durch die Blattstielepidermis 
von Pelargonium zonale wiedergeben. Die Kurve stellt das Ergebnis 
folgenden Versuchs dar (S. 560): „Nach gründlichem Wässern (zum Teil 
8 Stunden) wurden die Schnitte 1 Stunde mit 0,7 Mol Rohrzucker vor- 
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plasmolysiert und danach in eine reine 0,7 Mol Harnstofflösung gebracht. 
Nun wurde in Abständen von 5Min. an mehreren Zellen die Rück- 
dehnung der Protoplasten gemessen, worauf die Schnitte stets wieder 
in den luftdicht verschließbaren Glasnapf zurückgelangten. Wenn die 
Rückdehnung in den Intervallen konstant war, wurden die Schnitte 
in eine Lösung von 0,7 Mol Harnstoff + 0,004 n NH,OH übertragen und 
in gleichen Abständen weiter beobachtet. So konnte die normale 
Harnstoffpermeabilität und ihre Änderung durch NH,-Aufnahme und 
die dadurch verursachte p,,- Verschiebung genau verfolgt werden, indem 
für die einzelnen 5-Min.-Intervalle die P’-Werte berechnet wurden.‘ 
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Abb. 3. Änderung der Geschwindigkeit der Harnstoff- und der Glyzerinaufnahme bei 
zunehmender Alkalisierung durch fortschreitende NH,-Aufnahme. Abszisse: Zeit in 
Minuten; Ordinate: Zunahme der Aufnahmegeschwindigkeit bezogen auf den 
Ausgangswert = 1. Bei t= 20’ (|) NH,-Zusatz. Nach BOGEN, 1938. 


In der in Abb. 3 wiedergegebenen Kurve ist der plötzliche Anstieg 
der Aufnahmegeschwindigkeit für Harnstoff nach der NH,-Zugabe am 
auffallendsten. Nach den in Abschnitt C vorliegender Arbeit mit- 
geteilten Befunden über den Einfluß der Außen-C,, auf die Harnstoff- 
aufnahme ist dieser Anstieg der Kurve aber ohne weiteres zu erwarten; 
denn die Verschiebung der Außen-C,, nach der alkalischen Seite durch 
den NH,-Zusatz und das dadurch bedingte große C,,-Gefalle Außen- 
medium/Zellsaft bewirkt eine Verschiebung des Verteilungskoeffizienten 
für Harnstoff zugunsten der sauren Phase, d.h. zugunsten des Zell- 
saftes, was in einer erhöhten Aufnahmegeschwindigkeit zum Ausdruck 
kommt. Durch die gleichzeitige NH,-Aufnahme in den Zellsaft wird das 
Cy-Gefälle AuBenmedium/Zellsaft allmählich wieder ausgeglichen. Der 
Verteilungskoeffizient für Harnstoff verschiebt sich im entgegen- 
gesetzten Sinne, die Geschwindigkeit der Harnstoffaufnahme muß ab- 
sinken. 


Die in Abb. 3 mitenthaltene Kürve für Glyzerin zeigt, daß die Auf- 
nahme des Glyzerins — das im Gegensatz zu Harnstoff eine Substanz 
mit Säurecharakter ist — praktisch kaum von der durch NH,-Zusatz 
‚bedingten Änderung des C,,-Gefalles betroffen wird. Davon ganz ab- 
weichende Ergebnisse hat aber ROTTENBURG (1943) für die Glyzerin- 
aufnahme in Abhängigkeit von der Außen-C,, gefunden. 
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Ebenso lassen sich auch die Befunde BoGEns über Unterschiede in 
der Deplasmolysezeit der Epidermen von Sanchezia nobilis in 1 Mol 
Harnstoff bei Gegenwart und Abwesenheit von CO, mit einer Änderung 
des Verteilungskoeffizienten erklären. 

Gegen die hier gezogenen Schlußfolgerungen sprechen die von 
Rorrensure (1943) an Campanula trachelium, Gentiana austriaca und 
Zygnema sp. erhaltenen Ergebnisse. Zum Unterschied von den bisher 
betrachteten Arten setzt bei Campanula und Gentiana eine alkalische 
Reaktion der Außenlösung die Harnstoffaufnahme herab, und bei 
Zygnema ist die Außen-C,, überhaupt ohne Einfluß. Campanula und 
Gentiana gehören aber zu den ausgesprochenen Harnstofftypen nach 
HöFLER, d.h. eine Harnstoffplasmolyse geht äußerst rasch zurück. 
ROTTENBURG begeht nun den Versuchsfehler, ihre Schnitte vor der 
Übertragung in die Harnstofflösungen mit den entsprechenden Puffer- 
gemischen zum Teil bis zu 24 Stunden zu wässern. In dieser Zeit nehmen 
aber die Zellen unter Umständen Phosphate aus den Pufferlösungen 
auf und verändern somit ihre Zellsaft-C,,. Bestimmt trifft dies für das 
in den alkalischen Lösungen benutzte tertiäre Natriumphosphat zu. 
Sehr schön kann man die Aufnahme der tertiären Phosphate aus Puffer- 
gemischen derselben Konzentration wie sie ROTTENBURG benutzt an 
mit Neutralrot vitalgefärbten Zellen beobachten. Zuerst tritt hier eine 
Verschiebung des Farbtones nach der alkalischen Seite ein, und dann 
kommt es sogar zu einem Auskristallisieren der Neutralrotbase in der 
Zelle. Da die tertiären Phosphate in bezug auf die Aufnahme durch die 
lebende Zelle sich dem Harnstoff ähnlich verhalten dürften, werden sie 
von den Vertretern des „Harnstofftypus‘‘ besonders rasch aufgenommen. 
Die dadurch bedingte Alkalisierung des Zellsaftes muß aber die Auf- 
nahmen von Harnstoff stark verlangsamen, wie Abb. 3 belegt. ROTTEN- 
BURG arbeitet zum Teil mit Zeilen, die rotes Anthocyan führen, erwähnt 
aber nie eine durch das Wässern in alkalischen Pufferlösungen bedingte 
Farbtonänderung. Dies spricht aber noch nicht gegen meine Annahme 
einer Änderung der Zellsaft-C,, durch Aufnahme tertiärer Phosphate, 
solange nicht der Umschlagspunkt des hier vorliegenden Farbstoffes 
bestimmt worden ist. So schlägt der rote Farbton des Anthocyans der 
roten Rübe erst bei p, 11 nach purpurviolett um (BRAUNER 1929, 
S. 103). Eine eingehende theoretische Darstellung meiner Arbeits- 
hypothese für die Aufnahme von Stoffen mit Basencharakter durch die 
lebende Zelle unter Berücksichtigung der vorliegenden Literatur soll 
aber erst in einer folgenden Veröffentlichung gegeben werden. 

Zum Schluß will ich noch kurz auf die Bedeutung der hier mit- 
geteilten Ergebnisse für die „spezifischen Permeabilitätsreihen‘‘ Hör- 
LERs (u. a. HOFLER und STIEGLER 1930, HÔFLER 1932, 1942) eingehen. 
Die Arbeiten von RUHLAND, ULLRICH und Enpo (1938) und BoGEN 
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(1938) haben schon gezeigt, daB sich auf Grund der mit den bisher 
üblichen Permeabilitätsbestimmungsmethoden erzielten Ergebnisse 
keine Typen im Sinne der „vergleichenden Protoplasmatik“ aufstellen 
lassen. Auch die in vorliegender Mitteilung beschriebenen Befunde 
belegen, daß es unmöglich ist, aus der unterschiedlichen Aufnahme 
verschiedener Stoffe durch Zellen systematisch ungleicher Pflanzen 
bzw. der einzelnen Gewebe derselben Pflanze exakt definierte Plasma- 
eigenschaften abzulesen. Wenn das Aufnahmevermögen und die Auf- 
nahmegeschwindigkeit in derartig weitem Maße von dem Aziditäts- 
gefälle AuBenmedium/Zellsaft und dem Dissoziationsgrad des auf- 
zunehmenden Stoffes abhängt, wie es für die basischen Farbstoffe und 
für Harnstoff tatsächlich vorliegt, kann man von keiner konstanten 
Plasmaeigenschaft mehr sprechen; denn die C,, des Zellsaftes einer Zelle 
ändert sich dauernd im Lauf der Entwicklung und unter dem Einfluß 
wechselnder Außenbedingungen. Und gegenüber diesen Faktoren ver- 
hält sich jeder Stoff anders je nach seinem Dissoziationsgrad und 
seinem Säure- oder Basencharakter, wie die in Abb. 3 wiedergegebenen 
Kurven von BoGEN (1938) für Harnstoff und Glyzerin belegen. 

Außer den experimentellen Ergebnissen führen mich persönlich aber 
auch meine theoretischen Überlegungen zu einer Ablehnung konstanter 
Permeabilitätstypen — jedenfalls im Sinne HÔFLERs —; denn nach 
meiner Arbeitshypothese entscheiden ja nicht die Plasmahautlipoide 
mit mehr saurem oder mehr basischem Charakter (HÔFLER 1936) über 
die Aufnahmegeschwindigkeit, sondern außer der Porenweite — die 
bis zu einem gewissen Grade mitspielt —, der durch das C,,-Gefälle 
bedingte Verteilungskoeffizient AuBenmedium/Zellsaft. 

Damit soll nun nicht überhaupt das Vorhandensein von Unter- 
schieden in der Permeabilität verschiedener Plasmen geleugnet werden. 
Daß solche in der Tat vorkommen, konnte ich selbst an Blumenblättern 
mit Säurefarbstoffen zeigen (DRAWERT, 1941). Danach unterscheiden 
sich unter gleichen Bedingungen die Plasmagrenzflächen der Epidermis- 
zellen von Chrysanthemum leucanthemum und die der Mesophyllzellen 
von Philadelphus coronarius durch die Porenweite im Sinne der Ultra- 
filtertheorie. 


Zusammenfassung. 

1. Die Epidermiszellen der Blattunterseite von Sedum praealtum 
und anderen Sukkulenten zeichnen sich im etiolierten Zustand gegen- 
über normalen, grünen Pflanzen durch eine geringere Geschwindigkeit 
der Harnstoffaufnahme aus und speichern Neutralrot im Zellsaft mit 
ziegelrotem Farbton unter Kontraktion der Vakuolen. Die Zellen 
grüner Pflanzen weisen dagegen mit Neutralrot eine weinrote bis violette 
Zellsaftfärbung ohne Vakuolenkontraktion auf. 
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2. In Abhängigkeit von der C,, des Außenmediums zeigen die 
Epidermiszellen grüner Blätter von Sedum praealtum mit Neutralrot 
einen Umschlagspunkt Membran-/Vakuolenfärbung bei p,, 5,8 und die 
etiolierter Blätter bei Py 6.7. 

3. Aus dem Verhalten gegenüber Neutralrot wird geschlossen, daß 
der Zellsaft etiolierter Pflanzen schwächer sauer ist als der grüner. 
Durch elektrometrische p,,-Bestimmungen an Preßsäften kann diese 
Annahme bestätigt werden; z.B. Sedum praealtum etioliert p,, 6,08, 
grün py 5,21. 

4. Die Absäuerung des Zellsaftes bei Etiolement ist aber keine all- 
gemein im Pflanzenreich vertretene Erscheinung; denn bei Triticum 
vulgare ist im Verhalten gegenüber Neutralrot kaum ein Unterschied 
zwischen grünen und etiolierten Blättern zu beobachten. Elektro- 
metrische p,,-Messungen ergaben sogar das umgekehrte Verhalten: 
etioliert Py 5,88; grün Pr 6,17. Im Gegensatz zu den untersuchten 
Sukkulenten zeichnen sich bei Triticum die etiolierten Blätter im Ver- 
gleich mit den grünen auch durch eine höhere Geschwindigkeit der 
Harnstoffaufnahme aus. 

5. Aus der Parallelität des Verhaltens der Zellen grüner und etio- 
lierter Pflanzen gegenüber Neutralrot und Harnstoff wird der Schluß 
gezogen, daß die Azidität des Zellsaftes bei der Harnstoffaufnahme eine 
bedeutende Rolle spielen muß. Durch vergleichende Untersuchungen 
an den Ober- und Unterepidermen der Schuppenblätter ruhender und 
treibender Zwiebeln von Allium Cepa und an den Blättchen von Helodea 
canadensis kann diese Annahme bestätigt werden. Bei gleichem Außen- 
Py wird Harnstoff von einer Zelle um so schneller aufgenommen, je saurer 
der Zellsaft ist. 

6. In den Oberepidermiszellen der Zwiebelschuppen von Allium 
Cepa besteht eine auffallende Parallelität zwischen Vakuolenkontrak- 
tion nach Neutralrotfärbung und Plasmasystrophe um den Zellkern 
nach Harnstoffplasmolyse. Nur Zellen mit schwach saurem bzw. neu- 
tralem Zellsaft zeigen bei Vakuolenfärbung mit Neutralrot eine Kon- 
traktion der Vakuole, bzw. bei Plasmolyse mit Harnstoff eine ausge- 
prägte Plasmasystrophe um den Kern, in der Mitte der Zelle bzw. an 
einer Längswand. Bei Zellen mit höherer Azidität bleiben diese Er- 
scheinungen — ohne den Zutritt weiterer Faktoren, wie Wundreiz — aus. 

7. Entsprechend der Abhängigkeit der Neutralrotfärbung von der 
Azidität des Außenmediums besitzt auch die Außen-C,, einen großen 
Einfluß auf die Geschwindigkeit der Harnstoffaufnahme. Bei gleichem 
Py des Zellsaftes wird Harnstoff um so schneller aufgenommen, je alkali- 
scher das Außenmedium ist. 

8. Aus den unter Punkt 1—7 mitgeteilten Ergebnissen wird ge- 
schlossen, daß für die Aufnahme des basischen Harnstoffes, wie für die 
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der basischen Farbstoffe, nicht die Permeabilitätseigenschaften der 
Plasmagrenzflächen allein entscheiden, sondern daß dem durch das 
C„-Gefälle Außenmedium/Zellsaft und durch den Dissoziationsgrad 
bedingten Verteilungskoeffizienten eine ausschlaggebende Bedeutung 
für die Aufnahmegeschwindigkeit zukommt. Die Aufnahme und damit 
bei der Anwendung hypertonischer Konzentrationen die Deplasmolyse 
geht um so schneller vor sich, je größer das C,,-Gefdlle Außenmedium| 


Zellsaft ist. 
9. Auf die Bedeutung der hier gewonnenen Einsichten für die 


„spezifischen Permeabilitätsreihen‘‘ HÔFLERs wird kurz hingewiesen. 
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ZYTOMORPHOLOGISCHE STUDIEN AM POLLEN VON TAXUS 
BACCATA L. UND ANDEREN KONIFEREN. 


Von 
WoLFrGANG R. MÜLLER-STOLL. 
Mit 20 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. Februar 1947.) 


I. Einleitung. 

Das Studium des Blütenstaubes, insbesondere der Baumarten, hat 
in den vergangenen Jahren durch die große Bedeutung, die die Pollen- 
analyse fossiler und subfossiler Ablagerungen erlangt hat, sehr an 
Interesse gewonnen. Doch hat man sich dabei in der Regel auf die 
Untersuchung der fossil allein erhaltungsfähigen äußeren Pollenhaut 
(Exine) beschränkt. Bei vergleichenden Untersuchungen war man 
sogar bestrebt, durch entsprechende Vorbehandlung des rezenten Pollens 
die Pollenhäute dem fossilen Zustand möglichst ähnlich zu machen 
(vgl. BERTSCH 1942, S. 60). Auch vorliegende Arbeit nahm ihren Aus- 
gang von einer Fragestellung in dieser Richtung, nämlich warum sich 
gewisse Baumarten einer pollenanalytischen Erfassung entziehen. Zu 
den in den Torfen nicht nachweisbaren einheimischen Holzarten gehören 
unter anderem auch Tazus und Juniperus. Bereits vor Jahren ist mir 
das eigenartige Verhalten des frischen Pollens dieser Gewächse, sobald 
er mit Wasser in Berührung kommt, aufgefallen. Es kommt zum 
Platzen der Exine, und die Pollenkörner streifen ihre äußere Membran 
völlig ab, ohne dadurch in ihrer Lebensfähigkeit zu leiden. Ich hatte 
Gelegenheit, diese Erscheinung im Frühjahr. 1945 näher zu unter- 
suchen, wobei sich gezeigt hat, daß hier ein besonderer Quellungs- 
mechanismus der Intine vorliegt, der für das normale Keimungsverhalten 
dieser Pollenarten entscheidend ist. Diese Besonderheit, durch die eine 
ganze Reihe von Koniferengattungen ausgezeichnet ist und die funk- 
tionell als Ersatz für den völlig fehlenden Keimapparat der Exine 
gelten kann, hat bislang im Schrifttum noch wenig Beachtung gefunden. 

Von den älteren Autoren hat vor allem ScHACHT (1860) die stark quellbaren 
Intineschichten von Cupressus und Thuja beobachtet und abgebildet (Tafel XVII, 
17—24). Auch Sacus (zit. PILGER 1926) war das eigentümliche Verhalten mancher 
Koniferenpollen in Wasser bereits bekannt. Eingehender berichtet PILGER (1926, 
S.'205), wie die Pollenkörper von Taxus im Bestäubungstropfen der weiblichen 
Blüte ihre Exine durch Sprengung abstreifen und in der Flüssigkeit bis auf den 
Nucellus herabsinken, wo sie dann auskeimen. Ferner erwähnt Pont (1929) die 
stark quellenden Intinen einer Anzahl Koniferenpollen ohne Austrittsstellen. 
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Neuerdings machte KIRCHHEIMER (1935) im Zusammenhang mit der Frage nach 
der Korrosion der Pollenhäute einige Angaben über das Verhalten des Taxus- 
Pollens. Auch bei KÜHLWEIN (1938) finden sich im Rahmen einer keimungs- 
physiologischen Untersuchung verschiedene, leider nicht immer korrekte Angaben 
über die Zellmorphologie von Koniferenpollen mit „Quellschicht‘“. 

Auf breiterer Basis und auf alle wichtigeren Koniferengattungen ausgedehnt 
wird das Verhalten der Intine von WoDEHOUSE (1935) in seinem Pollenbuch 
berücksichtigt und als wesentliches diagnostisches Merkmal in einem Bestimmungs- 
schlüssel für rezente Gymnospermenpollen verwendet. Die sonstigen der Pollen- 
bestimmung dienenden Schriften (MEINKE 1927, ZANDER 1935, BeRTscu 1942) 
legen entsprechend ihrem Verwendungszweck ausschließlich auf die Beschaffenheit 
der Exine Wert. 

Die folgenden zytomorphologischen Untersuchungen wurden haupt- 
sächlich am Pollen von Taxus baccata durchgeführt, von dem reichlich 
Material erreichbar war; doch wurden auch Pollen anderer Koniferen- 
gattungen vergleichsweise herangezogen, was im Anschluß an Wops- 
HOUSE zu einer Erörterung der bei Gymnospermen vorkommender 
morphologischen Typen des Blütenstaubes Anlaß gab. 


II. Bau und Verhalten des ruhenden Pollens von Taxus baccata. 


1. Pollenquellung und Platzen der Exine. 

Das Exospor oder die Exine ist bei Taxus baccata dünn (unter 1 u 
dick) und besitzt keinerlei Keimfalten oder Keimporen. Der lufttrockene 
Pollen zeigt bei Beobachtung in Paraffinöl unregelmäßige Eindellungen 
und Falten, die den einzelnen Körnern ein sehr verschiedenes Aussehen 
verleihen, häufig aber in Dreiecksform zueinander stehen (Abb. 1). 
Es handelt sich dabei lediglich um Schrumpfungserscheinungen, die 
nichts mit morphologisch nachweisbaren Austrittsstellen für den Pollen- 
schlauch zu tun haben. Der größte Durchmesser des lufttrockenen 
Pollens beträgt im Mittel etwa 23 u. 

Wird trockener Tazus-Pollen in Wasser gebracht, so glätten sich 
zunächst in wenigen Sekunden die vorhandenen Schrumpfungsdellen 
und die Körner werden prall; sie erreichen dabei im Mittel einen Durch- 
messer von 30 u (gemessen an der Stelle des größten Durchmessers). 
Sie nehmen fast nie eine wirkliche Kugelgestalt an, sondern sind oval 
bis eiförmig, mitunter fast halbkugelig oder drei- bis viereckig im Um- 
riß (Abb. 1); daß Tazxus-Pollen im Schrifttum schlechthin als kugelig 
bezeichnet wird (WopEHOUSE, BERTSCH usw.), ist nicht ganz korrekt. 
Jımzo (1933) bezeichnet dagegen die Pollenform von Tazus richtiger 
als ,,roundish tetrahedron“, bzw. ,,distinct polyhedral“ im Gegensatz 
zu den wirklich kugeligen Pollen bei Taxodiaceen und Cupressaceen. 
Die Tazxus-Exine erscheint leicht gelbbraun gefärbt und ist weitgehend 
durchsichtig; die Oberfläche erscheint fast glatt, doch ist sie mit zahl- 
reichen sehr feinen Wärzchen bedeckt, so daß bei näherer Betrachtung 
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eine zarte Granulierung als Oberflächenskulptur zu erkennen ist; nur 
selten ist die Exinepunktierung etwas gröber, meist nur als eben sicht- 
bare Rauhigkeit entwickelt. 


Mit dem Quellen des Pollens wird die mächtige Intineschicht erkenn- 
bar, die sich wasserhell durchsichtig und scharf abgegrenzt zwischen 
Exine und Pollenprotoplast einschiebt. Beim intakten Pollenkorn von 
Taxus erscheint sie sehr verschieden 
dick; zunächst wechselt sie von Korn 
zu Korn in der Stärke oft erheblich, 
kann aber auch bei ein und demselben 
Korn auf den einzelnen Seiten verschie- 
den dick sein (Abb. 1). Dies führt dann 
dazu, daß der Protoplast häufig nicht 
zentral, sondern mehr oder weniger ex- 
zentrisch in seinen Hüllen liegt. Der 
Zellenleib ist, unabhängig von der 
äußeren Umrißform des Pollens, meist 
oval und nähert sich nur selten der 
Kugelgestalt. 


Nach vollzogener Glättung der 
Schrumpfungen in Wasser beginnen 
nach einigen Sekunden bereits die ersten 
Pollenexinen zu platzen. Es ist ein ein- 
drucksvolles Bild, wenn, besonders bei 
ziemlich frischem Pollen, die Mehrzahl 
der Körner in kurzer Zeit buchstäblich 
„aus der Haut fahren“. Das Abstreifen Abb- 1. Intakte Pollenkörner von 


: Tazus, oben in lufttrockenem, un- 
der Exine geschieht teils ruckartig, in- regelmäßig geschrumpftem Zustand, 
dem aus dem zuerst auftretenden Riß ten in es SER 
im Exospor das nur noch von der 
Intine umschlossene Pollenkorn in rascher Bewegung herausschlüpft ; 
dabei wird die leere Exine oft eine Strecke weit fortgeschleudert, oder 
das Pollenkorn selbst führt eine rasche Drehbewegung aus. Teils voll- 
zieht sich das Ausschlüpfen auch mehr allmählich, so daß die zerrissene 


Exine noch eine Zeitlang als Kappe dem Pollenkorn ansitzt. 


Beim Ausschlüpfen dehnt sich die Intine sofort mächtig aus, ein 
Zeichen, daß sie vor dem Aufreißen der Exine erheblich zusammen- 
gepreßt war. Nach Befreiung vom Zwang der äußeren Pollenhaut 
nimmt die Intine fast augenblicklich ihren endgültigen Umfang an, 
denn die weitere Volumenzunahme nach erfolgtem Ausschlüpfen ist 
nur noch unerheblich und erreicht spätestens nach etwa 10 Stunden 
ihr Ende. Der Vorgang des Ausschlüpfens selbst ist nur selten 
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genauer zu verfolgen, da er sich sehr rasch abzuspielen pflegt. An 
der Rißstelle der Exine schiebt sich zunächst, blasig vorgewölbt, die 
eine Seite der Intine heraus, dann folgt der Protoplast und der 
restliche Teil der Intine meist ruckartig nach. Die Wasseraufnahme 
durch die Membranschichten erfolgt dabei so rasch, daß in Bruchteilen 
einer Sekunde die völlige Abrundung der gehäuteten Zelle vollzogen 
wird. Bei totem Pollen kommt es manchmal vor, daß die Zelle beim 
Schlüpfen steckenbleibt und die Intine nur zum Teil herausquillt 
(Abb. 2 c). 

Die abgestreifte Exine kollabiert und erscheint als zerknittertes, 
formloses Häutchen teils mit zerschlitzten RiBrändern und unregel- 
mäßigen Falten (Abb. 2b); manchmal wird sie durch einen + gerade 
verlaufenden Riß deutlich in zwei Klappen auseinandergesprengt 
(Abb. 2d, 6i, k, 12). Schon ScHAcHT (1860) hat bei Cupressus das zwei- 
klappige Aufreißen der Exine beobachtet. WoDEHOUSE (1935) und 
THIERGART (1940) betrachten dies als gutes Charakteristikum derartiger 
Pollenformen. Indes sind gerade bei Taxus Fälle mit unregelmäßiger, 
nicht zweiklappiger Zersprengung der Exine ziemlich häufig, jedenfalls 
häufiger als bei anderen Pollenformen dieses Bautyps. Bei zweiklappig 
aufgerissener Exine erscheint die Austrittsöffnung in der Aufsicht als 
spindelförmiger Schlitz, der aber häufig durch die wulstig eingeschlagenen 
Rißränder wieder fast verschlossen wird (Abb. 2e, f). 


2. Die Eigenschaften der Intine. 

a) Gestalt und Struktur der Intine. Die innere Zellhaut des Taxus- 
Pollens ist enorm quellbar und verkörpert eine auffällige und eigenartige 
Membranbildung. Die Erscheinung gewinnt außerdem durch die Tat- 
sache an Bedeutung, daß sie sich bei einer Reihe weiterer Koniferen- 
gattungen in ganz ähnlicher Weise wieder findet (S. 633). 

Durch den von der Intine entwickelten Quellungsdruck kommt es 
offensichtlich zum Zerreißen der dünnen und wenig dehnbaren Exine. 
Der von seiner Außenhaut befreite Pollen wird von der wasserhellen, 
nach außen scharf und glatt abgegrenzten, dick aufgequollenen Intine- 
substanz in breiter Schicht umhüllt (Abb. 2). Das Zellvolumen ist 
nach dem Ausschlüpfen etwa um das 6—9fache vermehrt, denn bei 
Quellung in Wasser erreichen die Pollenkörner im Mittel eine Länge 
von 40—48 u und eine Breite von 35—41 u. Besonders große und stark 
quellende Körner erlangen sogar einen Durchmesser von 52—57 u, 
doch sind Zellen über 504 immerhin selten. 

Daß im wesentlichen dem Quellungsvermögen der Intine das Zer- 
reißen der äußeren Pollenhaut zuzuschreiben ist, geht schon daraus 
hervor, daß Körner mit abgestorbenem Zellinhalt ebenfalls ausschlüpfen 
können; allerdings vollzieht sich hier der Vorgang nicht so rasch und 
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häufig wie bei lebendem Pollen. Der Turgordruck des. Protoplasten 
scheint das Platzen der Exine etwas zu fördern. Mit der Zeit läßt das 
Quellungsvermögen der Intine offenbar nach, denn die stärkste Quellung 
wird bei ganz frischem Pollen beobachtet, der auch in der überwiegenden 
Mehrzahl (zu mindestens 80%) seine Exine abstreift. Nach einigen 
Wochen Lagerung sind dann schon die meisten Zellen abgestorben, 
nichtsdestoweniger schlüpft aber, in Wasser gebracht, noch eine 





Abb. 2a—g. Charakteristische Orientierung der Pollenkörner von Tazus beim Abstreifen 

der Exine in Wasser. a, b frischer Pollen mit großen Vakuolen; c unvollständig aus- 

geschlüpft, Inhalt tot; d zugleich äußere Intine geplatzt, Protoplast noch von der Innen- 

haut umhüllt; e, f Rißstelle der leeren Exine in der Aufsicht mit wulstig eingeschlagenen 
Rändern; g besonders stark gequollenes Pollenkorn. 


beträchtliche Anzahl aus, wenngleich in erster Linie diejenigen mit noch 
lebendem Inhalt; das Quellungsvermögen der Intine ist aber bereits 
schwächer geworden, denn die ausgeschlüpften Zellen werden nicht 
mehr so umfangreich. Aber selbst bei einige Monate altem Pollen häutet 
sich noch ein beträchtlicher Teil der Zellen, unter denen sich jetzt 
allerdings kaum noch lebende befinden. Bei T’axus-Pollen, der 11 Jahre 
lang in einem verschlossenen Reagenzglas aufbewahrt war, fanden sich 
unter 100 Körnern immerhin noch 1—2, die ausschlüpften, dabei aller- 
dings nur halb so stark gequollen sind wie frische (Abb. 6i, k). 
KünLweın (1938) hat die Intine von Taxus- und Taxus-ähnlichen 
Pollen wiederholt eintrocknen lassen und fand, daß sie dabei ihre 
Quellungsfähigkeit behalten. 

Der Umriß der gequollenen Intine ist bei Taxus vorwiegend oval 
(Abb. 2); ausgesprochen runde Körner sind selten. Meist liegt der 
Protoplast ziemlich in der Mitte der Membranmasse, nicht selten ist 


Planta Bd.35. 39 
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er jedoch stark nach einer Seite verschoben, so daß die Intinesubstanz 
sich ganz ungleich um den Zelleib verteilt und auf der einen Seite 
verhältnismäßig dünn, auf der anderen um so mächtiger entwickelt 
ist (Abb. 2e). Gelegentlich kommen auch ganz ungewöhnlich gestaltete 
Pollenformen vor, sei es, daß der äußere Umriß der Intine oder daß die 
Form des Protoplasten vom Normalen abweicht (Abb. 3). 

Der meist ovale Protoplast liegt im typischen Falle so in der Intine- 
hülle, daß die langen Achsen der beiden Ellipsoide um 90° gegeneinander 
gedreht sind. In Abb. 4 ist die Gestalt eines gequollenen Pollenkorns 
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Abb. 3. Abnorm geformte Pollenkörner von Tazus nach Abstreifen der Exine. 


mit den typischen bauchigen Ausweitungen der Intine an den Seiten 
des Protoplasten in drei verschiedenen, aufeinander senkrecht stehenden 
Sichtebenen wiedergegeben. Das Ausschlüpfen aus der Exine erfolgt 
immer so, daß die lange Achse des Protoplasten vorangeht. Das dazu 
normalerweise senkrecht orientierte Intine-Ellipsoid tritt dagegen im 
typischen Falle in Querstellung aus. Diese Erscheinung läßt vermuten, 
daß die Exine an einer bestimmten Stelle aufreißt, denn sonst wäre es 
kaum denkbar, daß das Ausschlüpfen der gequollenen Körner stets in 
derselben charakteristischen Weise stattfindet (Abb.2). Wenn der 
Exineriß dort entstehen würde, wo der Quellungsdruck der Intine anı 
stärksten einwirkt, so müßte das Aufreißen an den Stellen der bauchigen 
Verdickungen des Intine-Ellipsoids erfolgen. Eingehende Beobachtungen 
haben jedoch gezeigt, daß die Pollen sich nicht so verhalten, sondern 
daß der Riß an einer Stelle entsteht, die zweifellos einem weniger 
großen örtlichen Druck ausgesetzt ist; deshalb muß man annehmen, 
daß die Exine an einer hierfür präformierten Stelle aufreißt. In anderem 
Zusammenhang wird hierüber noch einiges zu berichten sein (S. 631). 

Die Gestalt der Intine nach dem Ausschlüpfen ist bereits im nicht 
geplatzten, gequollenen Pollenkorn abschätzbar; durch die mitunter 
sehr ungleiche Dicke der Intinesubstanz rund um den Zelleib (Abb. 1) 
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ist die Gestalt der vom Zwang der Exine-Umhüllung befreiten Intine im 
wesentlichen bestimmt. 

Die Intine ist strukturell nicht einheitlich aufgebaut, wenngleich für 
gewöhnlich keine Inhomogenität an ihr zu bemerken ist. Bei bestimmter 
Beleuchtung im Mikroskop kann man jedoch bei manchen Pollen- 
körnern eine anders lichtbrechende, oft etwas heller erscheinende Zone 
um den Protoplasten herum erkennen, mitunter auch eine feine Schich- 

tung in diesem Bereich; diese Innenzone ist 
nach außen hin nur ganz unscharf abgegrenzt. 
Bei nicht normal gequollenen Zellen tritt die 
andersartige Beschaffenheit der innersten In- 
tinezone deutlicher hervor. Gelegentlich stößt 
man auf Pollen, deren Intinen nicht zu einer 
regelmäßig gerundeten Form aufquellen, son- 
dern merkwürdige, unregelmäßige Lappen bil- 
den (Abb. 5), die oft nur vorübergehend in 
Erscheinung treten und sich danach wieder 
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Abb: 4. Typische Gestalt Abb. 5. Tazus-Pollen mit abnormaler, lappiger Quel- 
des Exine-losen gequollenen lung der äußeren Intine, Sichtbarwerden der inneren 


Pollens von Tazus, dieselbe Intine. 
Zelle in drei verschiedenen 

Ansichten. 
ausgleichen, manchmal aber erhalten bleiben. Bei Pollen mit derartig 
lappig gequollener Intine ist immer eine ziemlich gut abgesetzte 
.Innenzone sichtbar, die offenbar an der welligen Stauchung der 
äußeren Membranschichten nicht beteiligt ist und dadurch ihre anders- 
artige Struktur erweist. Auch abgestorbene Körner, deren Intine 
infolge des fehlenden Turgordrucks des Zellinhaltes manchmal Fal- 
tungen und Stauchungen erfährt, können die innere Zone gut zeigen 
(Abb. 6i, k). 

Sehr deutlich wird die innere Schicht sichtbar, wenn die Intine beim 
Quellen platzt, was spontan nur selten vorkommt, durch Druck auf das 
Deckglas aber künstlich herbeigeführt werden kann. Es erfolgt dann 
im allgemeinen keine Plasmoptyse, sondern der Protoplast tritt un- 
beschädigt hervor, umkleidet von einer dünnen Membran, die sich 
ziemlich glatt von der übrigen Intine ablöst (Abb. 2d). Wir müssen 
also bei der Intine des Taxus-Pollens zwei Schichten unterscheiden: 
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eine äußere, stark quellbare Schicht, die ich äußere Intine oder Quell- 
schicht nennen möchte, und eine viel weniger quellbare, festere Innenhaut 
oder innere Intine. 

b) Färbbarkeit und mikrochemisches Verhalten. Die Innenhaut läßt 
sich auch im Zusammenhang mit der Quellschicht durch Färbung und 
durch quellende Agenzien gut sichtbar machen, denn sie ist substanz- 
reicher (dichter), speichert daher mehr Farbstoff, und erweist sich gegen 
lösende Mittel widerstandsfähiger als die äußere Intine. 

Am besten gelingt die Tingierung der Innenhaut mit wässerigem 
Methylenblau etwa 1:1000; sie färbt sich tiefblau und erscheint scharf 
abgesetzt gegen die heller bleibende, violette bis rotviolette äußere 
Intine (Abb. 6a). Auch mit Neutralrot und Toluidinblau wird die innere 
Intine dunkler gefärbt und als besondere Schicht erkennbar. Mit diesen 
Vitalfarben zeigt die Innenhaut eine Dicke von etwa 1,2—1,5 u, was, 
da sie sich dabei in ihrem Quellungszustand nicht verändert, dem 
natürlichen Zustand entspricht. 

Auch mit ammoniakalischem Rutheniumrot färbt sich die Intine 
sofort intensiv, und nach etwa einer Minute hebt sich die Innenschicht 
deutlich dunkler violettrot gegen die hellviolettrote äußere Intine ab. 
Durch die quellende Wirkung des Ammoniak erreicht hierbei die Innen- 
schicht eine Dicke von 2—2,5 u, selten bis 34 (Abb. 6c—e). Da bei 
dieser Färbung der Protoplast abstirbt und die Zelle ihre Turgeszenz 
verliert, dürfte die Membran auch durch Ausdehnung nach innen an 
Dicke zunehmen. 

Alle den Protoplasten tötenden Einwirkungen sind geeignet, die 
Innenschicht mehr oder minder deutlich hervortreten zu lassen, wobei 
das Abheben des Protoplasmas von der Wand mit eine Rolle spielt. 
Besonders schön wird die Innenhaut sichtbar (ohne sich zu färben), 
wenn bei Kernfärbung mit Methylgrünessigsäure der Zellinhalt fixiert 
wird (Abb. 6b). 

Sehr augenfällig tritt die andersartige Beschaffenheit der inneren 
Intine bei Einwirkung von Reagenzien hervor, die zum Verquellen der 
Membranmasse führen. Bringt man z.B. trockenen Pollen in starke 
NaOH, so schlüpfen unter sofort einsetzender Auflösung der Intine 
die Zellen aus der Exine aus; erstere nimmt oft gelappte Form an und 
verschwindet schließlich. Die Innenschicht schwillt dick an und tritt 
oft gut abgegrenzt als Ring um den Protoplastenrest in Erscheinung; 
dabei wird eine Schichtung in der inneren Intine erkennbar (Abb. 6f—h). 
Schließlich erfolgt totale Verquellung der gesamten Membran. Auch 
durch starke Salz- oder Schwefelsäure verfällt die Intine einer raschen 
Auflösung; die Innenhaut bleibt als stark verquollener, unscharf be- 
grenzter Ring etwas länger erhalten, ist aber schließlich nur noch als 
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Schatten erkennbar. Die Lösung in Säure vollzieht sich unter Schlieren- 
bildung; bei Strömung im Präparat zeigen sich zum Teil zähe Fäden. 
Es wird allgemein angegeben, daß die Intine der Pollenkörner 
hauptsächlich aus Pektin besteht (STRASBURGER 1921, S.583). Mit 
der Intine von Taxus habe 
ich folgende mikrochemischen 
Reaktionen angestellt: 

Ein Zellulosenachweis ver- 
lief bei der äußeren Intine ne- 
gativ; weder mit Chlorzinkjod 
noch mit Jodschwefelsäure 
wurde eine Färbung erzielt, 
ebensowenig mit Orseillin BB 
in verdünnter Essigsäure oder 
mit Kongorot in alkalischem 
Bad. Die innere Intine hat 
dagegen mit Jodschwefelsäure 
reagiert; während die Quell- 
schicht bei Zusatz von H,SO, 
zu dem in Jodjodkalilösung |. 
gequollenen Pollen ohne Fär- 
bung aufgelöst wurde, zeigte 
sich um die Reste des Zellin- 
haltsschließlich ein schmutzig- 
violetter Ring, der von der 
verquellenden inneren Intine 









herriihrte. Es scheint also, daB 
die innere Intineschicht zel- 
luloseartige Stoffe enthält. 
Mit Rutheniumrot in am- 
moniakalischer Lésung färben 
sich beide Intineschichten so- 
fort intensiv, sie sind somit 


Abb. 6 a—k. Intinestruktur bei Tazus-Pollen. 
a Differenzierung der Innenhaut nach Methylen- 
blaufärbung; b nach Behandlung mit Methyl- 
grünessigsäure; c—e nach Färbung mit ammonia- 
kalischem Rutheniumrot, verschiedene Stadien 
der Verquellung der äußeren Intine; f—h starke 
Aufquellung der inneren und Auflösung der 
äußeren Intine in KOH; i, k 11 Jahre alter 
Pollen in Wasser, gehemmte Quellung der 
äußeren, Sichtbarwerden der inneren Intine. 





pektinhaltig, soweit man aus 

der Rutheniumrotfärbung diesen Schluß zu ziehen berechtigt ist. 
Auch mit Safranin (Moziscx 1930) wird eine auf Pektinstoffe deutende, 
tief orangerote Färbung erzielt. Verdünnte Essigsäure entfärbt die 
äußere Intine rasch, die innere langsamer, das Plasma bleibt am 
längsten rot und wird schließlich rosa, wenn die ganze Intine schon 
völlig farblos geworden ist. Auch die ins Violette spielende Färbung der 
äußeren Intine mit wässeriger Methylenblaulösung deutet auf Pektin; 
nach WALTER (1923) ergeben die pektinhaltigen Membranen der Bangia- 
Zellen denselben charakteristischen Farbton. Die von Morısc# (1930) 
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für viele pflanzliche Gummi- und Schleimarten als brauchbar angegebene 
Färbung mit Corallin-Soda verlief negativ. Trotzdem muß man die 
äußere Intine als begrenzt quellbare pektinhaltige Schleim- oder Gallertmasse 
bezeichnen, ein Ergebnis, zu dem auch KÜHLWEIN (1938) gelangt ist. 
Die viel weniger quellungsfähige innere Intine enthält neben Pektin offenbar 
auch Zellulose oder mit Jod färbbare Vorstufen dazu. Bereits MANGIN 
(1889) stellte in der Mehrzahl der Fälle eine Anreicherung von Pektin in 
den äußeren und von Zellulose in den inneren Teilen der Pollenintinen 
fest, jedoch mit allmählichem Übergang, ohne daß zwei deutlich ge- 
trennte Schichten zu unterscheiden wären. 

c) Quellung der Intine in Neutralsalzlösungen. Die folgenden u sollten 
zeigen, daß es beim T’axus-Pollen möglich ist, an einer unveränderten pflanzlichen 
Membran recht genaue Messungen der Quellungsbeeinflussung durch Salze durch- 
zuführen. Zum Vergleich wurden Modellversuche mit Agarpulver nach der Vor- 
schrift von WALTER (1923) angestellt (vgl. BRAUNER 1932). Den lufttrockenen 
Pollen habe ich auf einem Objektträger in der zu prüfenden Salzlösung zur Quel- 
lung gebracht. Nach 60—100 Min. wurde eine größere Anzahl Pollen ausgemessen 
und daraus das Mittel genommen, und zwar habe ich den größten Durchmesser 
(a-Achse) der geschlüpften und gequollenen Intinen und den dazu senkrecht 
stehenden, meist zugleich kleinsten Durchmesser (b-Achse) bestimmt. Wie auch 
TIscHLER (1924) bei der Volumenbestimmung von Cassia-Pollen vorgegangen 
ist, wurde für die senkrecht zur Bildebene verlaufende c-Achse des Zellellipsoids 
der Wert des gemessenen kleineren Durchmessers eingesetzt, so daß die Inhalts- 

4 b\2 
bestimmung des Pollenkorns nach der Formel zn > ( >) erfolgie. 

Soll nur das Volumen der Membran erfaßt werden, so muß man in derselben 
Weise das Volumen des Zellhohlraumes bestimmen und vom Gesamtvolumen 
der Zelle in Abzug bringen. Das Lumen der lebenden, in Wasser gequollenen 
Pollen macht nach Abstreifen der Exine 18—20% des gesamten Zellvolumens aus; 
über 80 Raumteile entfallen also auf die Intine. Da durch starke Salzlösungen der 
Protoplast abgetötet wird, erfolgt hier eine Verengung des Zellhohlraums durch 
Ausdehnung der Membran nach innen. Das Lumen wird dadurch im Vergleich 
zum lebenden Pollen etwa um die Hälfte verkleinert (um 45—60%). Bei in 
starken Salzlösungen gequollenen Pollenkörnern müßte somit der Lumenanteil 
noch etwa 10% betragen. Da aber die meisten Salze zugleich die Quellung der 
Membran herabsetzen, sinkt der Anteil des Zellhohlraumes nicht so stark und 
macht meist noch 13—17% (im Mittel mehrerer Versuche etwa 15%) aus. Es 
war nicht notwendig, für jeden Einzelversuch das Volumen des Zellhohlraumes * 
getrennt zu bestimmen, denn eine Berücksichtigung der unter Umständen nicht 
immer gleich großen Lumenverengung durch die verschiedenen Salze war bei der 
Kleinheit dieses Fehlers nicht erforderlich. Es genügte, bei den Kontrollversuchen 
mit reinem Wasser vom Gesamtvolumen 19% in Abzug zu bringen, bei den Salz- 
versuchen die Hälfte des Wasserwertes!, um genügend verläßliche Zahlen für das 
Membranvolumen zu erhalten. Zur Berechnung der relativen Quellungsbeein- 
flussung wurde das mittlere Volumen der Pollenintinen bzw. der Agarsäule in 
reinem Wasser gleich 1 gesetzt und die Werte der Salzversuche darauf bezogen. 


1 Das Gesamtvolumen der in Wasser gequollenen Pollenkörner betrug im 
Mittel 3,70 - 10-4 cmm; hiervon waren 19% = 0,72 - 10-4 cmm für den Lumen- 
anteil abzuziehen. Bei allen Salzversuchen wurde als mittleres Hohlraumvolumen 
einheitlich 0,36 - 10-4 cmm in Abzug gebracht. 
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Die als rein methodischer Beitrag gedachten Versuchsreihen wurden 
einheitlich mit 2 n-Lösungen durchgeführt; alle geprüften Neutralsalze 
mit Ausnahme von K,SO, waren in dieser Konzentration noch voll- 
ständig löslich; K,SO, wurde als gesättigte Lösung (etwa 1,5n) ver- 
wendet. Wie auch bei anderen ähnlichen Versuchen war die lyotrope 
Reihe der Anionen besonders gut nachweisbar (Tabelle:1). Die relative 
Quellungsbeeinflussung der Pollenintinen durch die verschiedenen 
Kaliumsalze stimmte weitgehend mit den bei den Agar-Modellversuchen 
erhaltenen Werten überein, nur mit dem Unterschied, daß sowohl J’ 
als auch CNS’ (als Kaliumsalze) auf Agarpulver stärker quellend wirkten 


Tabelle 1. Einwirkung von Neutralsalz-Anionen (Konzentration 2n) auf die 
Quellung von Taxus-Pollenintinen und Agarpulver. 
(Mittelwerte aus jeweils 4 Einzelversuchen.) 





Wasser Kaliumsalze von 
Ver- 
gleich | SO,” | cr | NO,’ | Br J’ | ons’ 











Tazxus-Pollen, mittleres Vo- | | 
lumen der Intine emm - 10-4 | 2,98 | 1,72 | 2,18 | 2,34 | 2,36 | 2,57 | 2,80 


relative Quellungsbeeinflus- 


























CE RE VEN co TENTE VE 1,00 I 0,58 | 0,73 | 0,78 | 0,79 | 0,86 | 0,94 
Agarpulver relative Quel- 
lungsbeeinflussung . . . . | 1,00 | 0,62 | 0,64 | 0,79 | 0,82 | 1,25 | 1,32 


als reines Wasser, während die Quellung der Pollenmembran auch bei 
diesen Ionen unter dem Wasserwert blieb. Die Zahlenwerte waren hier 
weit klarer faßbar, als es z.B. Korte (1914) durch Ausmessung der 
Dickenveränderung der Chaetomorpha-Membran nach Salzeinwirkung 
gelungen ist. 

Erwartungsgemäß weniger gut zeichnete sich die Reihe der Kationen 
ab (Tabelle 2). Schon in Agar-Modellversuchen hat WALTER (1923) nur 
recht kleine Unterschiede zwischen den einzelnen Ionenarten gefunden, 
und auch bei den Versuchen KOTTEs (1914) war die Reihenbildung bei 
den Kationen nur undeutlich nachweisbar. In unserem Falle hebt sich 
zum mindesten die Reihe der Alkali-Ionen gut heraus und zeigt sowohl 
als Chloride wie auch als Rhodansalze eine eindeutige Quellungszunahme 
in der Reihenfolge K°=Na =NH,;. Mit Natrium- und Ammonium- 
rhodanid erreichten die Pollenintinen sogar einen über dem Wasserwert 
liegenden Quellungszustand. In der Quellungsbeeinflussung durch 
Erdalkalien und Aluminium ergaben sich kaum Unterschiede zwischen 
den einzelnen Ionen; ihre Chloride bewirkten im vorliegenden Fall in 
‘den Agar-Modellversuchen eine geringere Quellungshemmung als die 
Alkali-Ionen, bei den Pollenhäuten war dagegen ihre Wirksamkeit wenig 
größer als das am stärksten hemmende Alkali-Ion (K). Innerhalb der 
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Gruppe bestand jedoch ungefähr die gleiche Reihenfolge der relativen 
Wirksamkeit, nämlich bei Agar: Ca = Al > Mg, bei Pollenintinen: 
Ca > Al S Mg. 

Diese wenigen Angaben mögen zeigen, daß in den stark quellungs- 
fähigen Intineschichten der Pollenkörner vom Tazus-Typus ein Objekt 


Tabelle 2. Einwirkung von Neutralsalz-Kationen (Konzentration 2n) auf die 
Quellung von Tazxus-Pollenintinen und Agarpulver. 
(Mittelwerte aus jeweils 4 Einzelversuchen). 








Wasser Chloride von 
Ver- es 
gleich Ca“ Al“ Mg“ | K: | Na’ | NH, 





Tazxus-Pollen, mittleres Vo- 
lumen der Intine emm - 10-4 | 2,98 | 2,08 | 2,11 | 2,12 | 2,18 | 2,52 | 2,74 
relative Quellungsbeeinflus- > | | 
> am UE 1,00 | 0,70 | 0,71 | 0,71 0.73 | 0,85 | 0,92 





Agarpulver, relative Quel- 
lungsbeeinflussung . . . . | 1,00 | 0,77 | 0,77 | 0,86 | 0,64 | 0,67 | 0,72 












































. Rhodanide (CNS’) von 
K | Na: NH, 
Taxus-Pollen, mittleres Volumen der 
Intine emm -10*. . . . . . . . 2,98 2,80 3,14 3,2 
relative Quellungsbeeinflussung . . 1,00 0,94 | 1,05 1 
Agarpulver, relative Quellungsbeein- 
ee 1,00 1,32 1,36 1,47 


vorliegt, das sich ebensogut oder noch besser als die bisher herangezo- 
genen marinen Algen für quantitative Studien über die Membran- 
quellung eignet und wegen der verhältnismäßig leichten Bestimmbarkeit 
des Endvolumens der Quellung zu weiteren Versuchen auffordert. 


3. Das Verhalten des Pollenprotoplasten. 

a) Das Zytoplasma. Gewöhnlich sind bei Pollen am lebenden Zell- 
inhalt und seinen Einschlüssen infolge der meist wenig durchsichtigen 
Membranen kaum Einzelheiten zu erkennen. Bei größeren Pollen pflegen 
außerdem die Zellen mit Reservestoffen derartig angefüllt zu sein, daß 
sie im mikroskopischen Bild kaum etwas Interessantes bieten, und man 
muß suchen, bis man Pollenarten findet, die in vivo Einzelheiten ihres 
inneren Baues erkennen lassen. Dank seiner wasserhellen Intine ist der 
von seiner Exine befreite T’axus-Pollen ein ausgezeichnetes Objekt, um 
die Beschaffenheit des lebenden Pollenprotoplasten zu untersuchen. 
Bei längere Zeit aufbewahrtem, noch lebendem Pollen (Abb. 7b) zeigt 
der Zellinhalt ein helles, gleichförmig fein granuliertes Protoplasma mit 
einigen größeren Zelleinschlüssen, die zum Teil feste Inhaltskörper, zum 
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Teil feine Vakuolenbläschen darstellen. Der kugelige bis ovale Kern 
liegt zentral in der Zelle; er zeigt meist einen ziemlich großen Nukleolus. 
Mit Jodjodkali färbt sich das Plasma gelbbraun bis dunkelbraun, 
Stärkeeinschlüsse ließen sich nicht nachweisen. Mit Sudan-Glyzerin 
kommt eine starke Färbung des Inhalts zustande. Die Reservestoffe 
dürften hier somit fett- und eiweißartiger Natur sein. Bei Cephalotazus 
drupacea beobachtete Lawson (1907), daß der unreife Pollen reichlich 
Stärkekörner enthält; wenn der Pollen jedoch reif ist und stäubt, ist eı 
stärkefrei. 

Ganz frischer Pollen ist erheblich weniger durchsichtig als älterer. 
Es mag sein, daß er noch mehr feste Zelleinschlüsse besitzt, die später 
abgebaut werden, vor allem aber ist er noch reich an Vakuolen, die dem 
Zellinhalt ein schaumiges Aussehen verleihen und den Kern so umhüllen, 
daß er schwer oder nicht erkennbar ist. 

b) Das Vakuolensystem und seine Veränderungen. Sehr deutlich sind 
die Vakuolen durch Methylenblau- oder Neutralrotfärbung sichtbar zu 
machen. Bei frischem Pollen bildet das Vakuolensystem eine das Zyto- 
plasma durchsetzende Häufung kugeliger Bläschen verschiedener Größe, 
nur das wandständige Plasma ist frei von ihnen (Abb. 7a). Beim 
Lagern des Pollens verschwinden die Vakuolen, werden kleiner und 

‘ spärlicher und können schließlich die Form winziger, kaum noch nach- 
weisbarer Bläschen annehmen. Der Zellkern wird dadurch sichtbar, 
denn infolge seiner zentralen Lage wird er bei Gegenwart vieler Vakuolen 
mehr oder weniger verdeckt. Mehrere Wochen trocken aufbewahrter 
-Taæus-Pollen zeigt überhaupt keine als Vakuolen nachweisbare 
Bildungen mehr. Möglicherweise ist ein Teil der körnigen Plasma-Ein- 
schlüsse als ‚„staubförmige‘‘ Vakuolen aufzufassen, wie sie DANGEARD 
(1933) in manchen Pollenkörnern gefunden hat. 

Wird vakuolenarmer Tazus-Pollen auf Zuckeragar zur Quellung 
gebracht, so bilden sich in wenigen Tagen die Vakuolenkugeln von neuem. 
Zunächst sind sie nur spärlich, später erfahren sie eine Vermehrung, bis 
sie die Zelle wieder mehr oder weniger dicht erfüllen (Abb. 7c—e). 
Preßt man ein solches Pollenkorn unter dem Deckglas, so werden die 
Vakuolenkugeln zur Seite gequetscht und man erkennt den zentral- 
ständigen Zellkern. 

Die weiteren Veränderungen des Vakuolensystems und der Plasma- 
konfiguration auf Zuckeragar stellen bereits die Einleitung zum Aus- 
keimen des Pollens dar. Die kugeligen Vakuolen nehmen an Größe zu 
und platten sich schließlich gegenseitig ab. Zytoplasma und Zellkern 
werden in zunehmendem Maße aus dem Zentrum des Zellkörpers gegen 
die Wand hin verdrängt. Die Plasmapartien zwischen den sich ver- 
größernden Vakuolen werden immer dünner, schließlich lamellenartig 
fein und verschwinden dann. Am Ende vereinigen sich die verschiedenen 
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noch mehr oder weniger getrennten Zellsafträume zu einer einheit- 


lichen zentralen Vakuole (Abb. 7f—k); Plasma und Kern sind dann ganz 
wandständig geworden. Mit einer Zytoplasma-Ansammlung am einen 
Pol des Zellellipsoids beginnt schließlich das Auskeimen des Pollenkorns. 





Abb. 7a—k. Plasmakonfiguration und Vakuolen bei Tazus-Pollen. a frischer Pollen mit 

zahlreichen kugeligen Vakuolen; b gelagerter Pollen, Vakuolen geschrumpft oder feh- 

lend, Kern sichtbar; c—e Neubildung der Vakuolen auf Rohrzuckeragar, e dieselbe 

Zelle wie d gequetscht ; f—h fortschreitende Vergrößerung und Vereinigung der Vakuolen, 

sowie Kernverlagerung bei beginnender Pollenkeimung; i einheitlicher Zellsaftraum, 
k desgleichen, Keimpol mit Plasmakappe und Kern ausgebildet. 


c) Plasmolyseversuche. Als Plasmolytikum zum Sichtbarmachen der Plasmo- 
lyseform und zur Feststellung der Grenzkonzentrationen benutzte ich Kalium- 
nitrat- und Rohrzuckerlösungen in Konzentrationen von 0,1—1 Mol/l. Den 
Lösungen wurde Neutralrot zugesetzt, um an der normalen Färbbarkeit der 
Vakuolen die Zellen auf den Lebenszustand kontrollieren zu können. Doch 
wird eine rasche und deutliche Vakuolenfärbung nur bei frischem Material erzielt, 
bei älterem Pollen sind die färbbaren Vakuolen nur klein und wenig zahlreich; 
daher besitzen die Zellen als ganzes nur eine schwache Färbbarkeit. Man findet 
auch zweifellos lebende Pollen, die keine Neutralrotfärbung im Zellinhalt erkennen 
lassen. Hier scheinen die Vakuolen ganz verschwunden oder sehr winzig geworden 
zu sein. Die Feststellung des Lebenszustandes der Zellen ist deshalb wichtig, 
weil gewisse Absterbeerscheinungen am Protoplasten den Plasmolyseformen 
sehr ähnlich sehen. 











nee 
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Mit Kaliumnitrat wurde in einer Konzentration von 0,6 Mol/l bei 
zweifellos lebenden Pollen höchstens gelegentlich leichtes Abheben 
des Zytoplasmas von der Wand beobachtet; der Protoplastenumriß 
verlor seine regelmäßige Be- 
grenzung und korrekt ovale 
Form. Die meisten Zel- 
len wurden jedoch nicht 
plasmolysiert. Mit stei- 
gender Konzentration des 
Plasmolytikums nahm die 
Häufigkeit plasmolysierter 
Zellen zu ; bei 1,0 Mol waren 
alle lebenden Pollen plas- 
molysiert und zeigten vor- 
wiegend polygonales Ab- 
heben des Zytoplasmas von 
der Wand; ausgesprochen 
zackige und sternförmige 
Plasmolyseform (Krampf- 
plasmolyse) war beiKalium- 
nitratseltener. Die Neigung 
zum Haften des Plasmas 
an der Wand scheint nicht 
besondersgroßzu sein, denn 





; 1 Abb. 8a—i. Plasmolyseformen bei Tazus-Pollen. 
auch bei anfangs stern a, b 0,7 Mol/l Rohrzucker, sternförmige Konkav- 


förmig ausgezackter Kon- plasmolyse, bzw. unregelmäßiges Abheben des 
LE Protoplasten; c—e desgleichen in 1,0 Mol/l KNO;, 
kavplasmolyse reißen die ei e Exine nicht geplatzt; f—h 1,0 Moljl Rohr- 


mitder Wandin Verbindung zucker, fortschreitende Lösung des Protoplasmas 
hdd # von der Membran; i Konvexplasmolyse bei 
stehenden Plasmafüßchen angekeimten Pollen, 0,8 Mol/l Rohrzucker. 


alsbald und der Protoplast 

rundet sich zu einer unregelmäßig begrenzten Form mehr oder weniger 
ab (Abb. 8 c, d). In Kaliumnitrat erfolgte eine verhältnismäßig rasche 
Deplasmolyse. 

Versuche mit Rohrzucker: 

0,5 und 0,6 Mol: Meist keine Plasmolyse, nur ganz wenige Pollen mit eben 
erkennbarem Nachgeben der Protoplastenumgrenzung. 

0,7 Mol: Wenige Zellen zeigen leichtes Abheben von der Wand, gelegentlich 
sternförmige Konkavplasmolyse mit kleinen füßchenartigen Plasmaverbindungen 
zur Wand (Abb. 8a), sonst Protoplastenkonturen unregelmäßig (Abb. 8b). Die 
innere Intine quillt etwas auf. 

0,8—1,0 Mol: Zunehmende Stärke und Häufigkeit der Plasmolyse, Stern- 
formen werden häufiger, lösen sich nach einiger Zeit von der Wand (Abb. 8f—h). 

Bei Plasmolyse nimmt die innere Intine etwas an Dicke zu, sie quillt 
etwas stärker, da die nachlassende Wandspannung eine Ausdehnung der 
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Membran nach innen zuläßt. Dabei verschwindet auch die manchmal 
sichtbare, feine konzentrische Schichtung in der inneren Intine, bzw. in 
den benachbarten Teilen der Quellschicht; sie rührt offenbar nur von der 
Membranzusammenpressung durch den Druck des vollturgeszenten 
Protoplasten her. 

Alles, was bisher über Plasmolyse-Erscheinungen bei T'axus-Pollen 
gesagt wurde, bezieht sich auf die aus der Exinehülle befreite Zelle mit 
voll aufgequollener Intine. Zeigt sich bei diesem schon ein Nachrücken 
der Membran nach innen bei Verkleinerung des Protoplasten, so ist dies 
beim Plasmolysieren nicht geschlüpfter Pollen noch viel deutlicher. Hier 
ist sehr selten und nur bei hoher Konzentration des Plasmolytikums ein 
wirkliches Loslösen des Protoplasten von der Membran zu erkennen. 
Eingetretene Plasmolyse ist hier nur dadurch zu unterscheiden, daß in 
hypotonischer Konzentration der Protoplast prall und scharf begrenzt 
erscheint, in hypertonischer dagegen leicht unregelmäßig gewellt oder 
gezackt (Abb. 8e) und jedenfalls nicht mehr seine exakt ovale Kontur 
besitzt. In dem Maße, wie der Protoplast sich verkleinert, rückt die Intine 
sofort nach und läßt keinen Zwischenraum enistehen. Es liegt hier ein 
Parallelfall zu dem vor, was KOTTE (1914) und WALTER (1923) bei Meeres- 
algen beobachtet haben, wo auch bei Schrumpfung des Protoplasmas 
durch Plasmolyse die Membran aufquillt und umgekehrt bei Deplasmo- 
lyse zusammengepreßt wird, ohne daß es zu einer Trennung von Wand 
und Plasma kommt. Auch wenn Algenzellen mit stark quellungsfähigen 
Membranen absterben und das Protoplasma zu einem kleinen Rest 
zusammenschrumpft, kann die nachquellende Wandmasse fast das 
ganze Zellumen ausfüllen (vgl. Küster 1935, S. 511). 

Wenn man Pollenkörner in einem Plasmolytikum zur Quellung 
bringt, so hat bei den nicht geschlüpften Pollen die Verkleinerung des 
Protoplasten zur Folge, daß der Druck der Intine, die sich ausdehnen 
möchte, auf die Exine kleiner ist; diese wird dadurch weniger auf 
Dehnung beansprucht, weshalb der Pollen als ganzes kleiner bleibt. Je 
mehr Ausdehnungsmöglichkeit die Intine bei nicht geplatzten Pollen nach 
innen hin hat, um so weniger wirkt sıch das Ausdehnungsbestreben nach 
außen hin aus. Am kleinsten sind die Pollen mit abgestorbenem, völlig 
kollabiertem Inhalt, weil hier die Intine am meisten Raum zur Aus- 
dehnung innerhalb der intakten Exine findet. Auf Abb. 9 sind ver- 
schieden stark plasmolysierte und tote Pollen im Vergleich mit normalen 
wiedergegeben. 

Schwierig ist bei Tazus-Pollen die Feststellung der grenzplasmo- 
lytischen Konzentration wegen der großen Nachgiebigkeit der Innen- 
membran, die ein sauberes Abheben des Protoplasten nicht zuläßt. 
Die aus den Plasmolysebildern abgelesenen Grenzkonzentrationen sind 
wohl deshalb zu groß ausgefallen. Als solche wurde das eben sichtbar 
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werdende Nachgeben (UnregelmäBigwerden) der Protoplastenkontur an- 
genommen ; dies erfolgte in ein und demselben Präparat bei den verschie- 
denen Zellen bei oft ganz verschiedener Konzentration, in einem Groß- 
teil der Fälle jedoch in einem Bereich von 0,6—0,7 Mol Rohrzucker, 
was einem osmotischen Wert von 18—21,5 at entspricht; mitunter 
wurde die Grenzkonzentration aber erst bei 0,8 Mol (= 25,5 at) erreicht. 

Eine ganz andere Plasmolyseform 
zeigen angekeimte Pollen, bei denen 
bereits ein einheitlicher Zellsaftraum 
mit peripherer Zytoplasmaschicht ent- 
standen ist. Hier ist Konvexplasmelyse 
die Regel (Abb. 7i). Die Viskosität des 
Plasmas scheint hier stark herab- f £ 
gesetzt zu sein (vgl. WEBER 1924, | ( 
1925); es besteht keine Neigung mehr \ 
zum Haften an der Wand, der los- * 
gelöste Protoplast rundet sich glatt PB 
ab. Füßchenbildung ist bei stark aus- N 
getrocknetem, älterem Pollen am größ- a 
ten, er hat auch die meiste Neigung ay». 9. Einfl iA 

’ - 9. uß des Protoplasten auf 
zu sternförmiger Plasmolyseform. die Dehnung der Exine bei nicht ge- 

platzten Tazus-Pollen. Obere Reihe: 

ganz links normales Korn in Wasser, 
rechts 2 Körner im Zustand der Grenz- 
plasmolyse 0,6 Mol/l Rohrzucker; mitt- 
1. Allgemeine Bemerkungen. 1e „Reihe: ‚starke Plaamolrae in 

Das Auskeimen der Koniferenpollen Inhalt tot und stark geschrumpft. 
erfolgt fast durchweg langsam und ge- 
lingt in künstlichen Medien nicht eben leicht. Gerade mit Taxus-Pollen wurden 
mehrfach Versuche angestellt, jedoch ohne daß man in vitro die Keimung über die 
ersten Stadien hinaus verfolgen konnte; erst neuerdings gelang es BRANSCHEIDT 
(1939), die ganze Gametophyten-Entwicklung von Taxus auf künstlichem Sub- 
strat zu beobachten. Er benutzte dabei Zuckerlösungen mit verschiedenen Zu- 
sätzen, von denen sich Colchiein, Taxin und Pepton als besonders wirksam 
erwiesen haben. 

Da im Rahmen dieser Arbeit die karyologischen Vorgänge nicht 
interessierten und das Hauptgewicht auf der Feststellung des Ver- 
haltens der Pollenmembranen bei der Keimung lag, brauchten die 
Körner nur angekeimt zu werden. Dazu genügte gewöhnlicher Rohr- 
zuckeragar, auf dem man ohne weiteres die Anlage von Pollenschläuchen 
erzielt, die sich dann allerdings kaum weiter entwickeln. Die Herstellung. 
der Kulturen geschieht am besten so, daß man den Pollen auf ei®m 
Objektträger gleichmäßig dünn ausstreut und den auf einem Deckglas 
erstarrten Agartropfen leicht auftupft. Zweckmäßig stellt man mit 
Glasring und Vaseline eine feuchte Kammer zur mikroskopischen Dauer- 
beobachtung her. Die Rohrzuckerkonzentration wurde zwischen 0,05 





IH. Keimung des Taxus-Pollens. 
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und 1,0 Mol/l variiert, doch hat, wie sich zeigte, bei unserem Objekt 
die Konzentration nur geringen Einfluß auf den Keimungserfolg. 

Auf Zuckeragar gebracht, schlüpfen die Pollen ebenfalls in kurzer Zeit aus. 
Nach etwa 4 Tagen kann man unter günstigen Bedingungen die ersten Keimungs- 
stadien beobachten, nämlich Streckung der Zellen und Ausbildung eines Keim- 
pols; nach einigen weiteren Tagen erscheinen ‘dann die sog. Birnstadien sowie 
kurze Schläuche. In Übereinstimmung mit BRANSCHEIDT wurde ein sehr ver- 
schiedenes Verhalten der keimenden Körner festgestellt, und zwar in ein und der- 
selben Kultur wie auch bei verschiedenen Pollenproben. Nach BRANSCHEIDT 
erstreckt sich die Verschiedenheit nicht nur auf Art und Zeitpunkt der Pollen- 
schlauchbildung, sondern auch auf den Zeitpunkt der ersten Kernteilung und der 
Anlage der generativen Zelle. Der ganze Keimungsverlauf scheint in stärkstem 
Maße von den Außenbedingungen und von dem Zustand, in dem sich die Körner 
jeweils befinden, abzuhängen. Viele Zellen bleiben zunächst unverändert liegen, 
ohne indes abzusterben, während bei anderen die Keimung verhältnismäßig rasch 
fortschreitet. Die sich zunächst indifferent verhaltenden Körner können schließ- 
lich nach 15—20tagiger Kultur die ersten Ansätze zur Keimung erkennen lassen. . 
Da es sich hier nicht darum handeln sollte, die Keimungsbedingungen näher zu 
untersuchen, wurde auf diese Fragen nicht weiter eingegangen; gute Keimungs- 
ergebnisse bei diesen Pollenarten hat KÜHLWEIN (1938) in Zuckerlösungen bei 
hoher Einsaat erzielt. 

Das Auskeimen von Tazxus-Pollenkürnern wurde innerhalb einer 
Konzentration von 0,05—0,75 Mol/l Rohrzucker beobachtet; in den 
schwächsten Konzentrationen (0,05, 0,1, 0,2) waren die meisten Keim- 
linge vorhanden. Bei 1,0 Mol/l kam es nur noch zur Anlage des plas- 
matischen Keimpols, aber nicht mehr zur Entstehung weiterer Stadien. 


2. Die Veränderungen am Protoplasten. 

Alle Mitteilungen im folgenden beziehen sich auf Vitalbeobachtungen. 

Die Umbildung der Plasmakonfiguration und der Vakuolen stellt die 
Einleitung zur Keimung dar. Sie vollzieht sich auch bei solchen Körnern, 
die zu weiterer Entwicklung nicht befähigt sind. Etwas länger gelagerten 
Pollen kann man kaum mehr für Keimungsversuche benutzen, denn er 
entwickelt sich nicht über eine Vakuolenumbildung hinaus. Selbst nicht 
aus der Exine ausgeschlüpfte Körner können auf dem Keimbett zur 
Vergrößerung und teilweisen Verschmelzung der Vakuolen schreiten, 
ein einheitlicher Zellsaftraum bildet sich aber nicht. 

Die meisten keimfähigen Körner erfahren auf Zuckeragar zunächst 
eine Vergrößerung durch Wachstum, und nur selten scheint es zur Anlage 
eines Pollenschlauches ohne vorherige Größenzunahme zu kommen. 
Das Wachstum beruht auf einer erheblichen Vergrößerung des Vakuolen- 

‘ra@mes, aber auch auf einer Vermehrung des Plasmas, das dann heller 
und durchsichtiger erscheint und vermutlich wasserreicher ist. Die 
Protoplasten behalten dabei ihre elliptischen Umrisse, werden zum Teil 
eher noch etwas breiter. Manche Pollen erfahren sogar einen wahren 
Riesenwuchs (Abb. 10), ihr Protoplast erreicht Ausmaße von 35—45 u 
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(größter Durchmesser). Die Quellschicht der Intine bleibt dabei meist 
zunächst erhalten und wird mitgedehnt; die innere Intine beteiligt sich 
offenbar an diesem Wachstum, denn sie gewinnt mehr oder weniger an 
Umfang, ohne sich in der Dicke wesentlich zu verändern. Wird bei 
einem solchen angekeimten Korn der Inhalt aus der Membran ausge- 
preßt, so behält die leere innere Intime ihre volle Größe (Abb. 10d). 





Abb. 10a—f. Riesenwuchs von Tazus-Pollen auf Rohrzuckeragar. a—e bei intakter 
äußerer Intine, Differenzierung der Innenhaut; d leere Innenhaut; e, f äußere Intine 
gesprengt. 


Die Größenzunahme ist also bereits durch Membranwachstum fixiert 
worden und beruht nicht nur auf Dehnung; sie bleibt nach Entleerung 
des Inhalts sogar völlig ausgespannt und zeigt damit eine viel festere 
Beschaffenheit als die nachgiebige Innenhaut des ungekeimten Pollens 
(vgl. Plasmolyseversuche). 

Das erste Anzeichen einer Pollenschlauchbildung besteht in der 
Ausbildung eines Keimpols. Am einen Ende des elliptischen Protoplasten 
sammelt sich Plasma und bildet einen dicken Pfropfen, während es sich 
in der übrigen Zelle in mäßig dicker Schicht an der Wand entlang aus- 
breitet (Abb. 11). Alsbald bildet sich am Keimpol eine Vorstülpung, 
wodurch die Zellen eine birnförmige Gestalt gewinnen. Die Ausstülpung 
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wächst schlieBlich zum Pollenschlauch aus, der nur wenig schmäler ist 
als der ursprüngliche Pollenprotoplast. In der Keimspitze der Birn- 
stadien sammelt sich + viel durchsichtiges, feingranuliertes Protoplasma 
mit gelegentlich gröberen Einschlüssen. Der Pollenschlauchkern ist 
ohne Färbung nur selten sichtbar, er liegt aber ebenfalls im Plasma der 
Keimspitze. Wenn auch in der Regel der Keimschlauch in der genauen 
Verlängerung der Längsachse des Protoplasten angelegt wird, so kommen 





Abb. 11a—f. Pollenkeimlinge von Tazus. a, b typische Birnstadien in der intakten 
Intine; c Keimpol schräg von oben gesehen; d erstes Anzeichen der beginnenden 
Keimung; e, f abnormes seitliches Auskeimen. 


doch gelegentlich Fälle vor, bei denen das Auskeimen schräg oder seitlich 
stattfindet (Abb. llc, f; 14); diese stellen aber Abnormitäten dar. 

Die bei Anlage des Keimpoles bereits vorhandene zentrale Vakuole 
wächst bei fortschreitender Vergrößerung der Zelle mit und ragt schlieB- 
lich mit einem Fortsatz in das verjüngte Ende der Birnstadien hinein. 
Immer bleibt aber an der fortwachsenden Spitze eine ansehnliche 
Plasmamasse angehäuft. Am entgegengesetzten, hinteren Ende der 
Keimlinge wird bei vorgeschrittenen Birnstadien (Abb. 12c, e) und noch 
deutlicher bei beginnender Streckung des Pollenschlauches (Abb. 14), 
eine + breite, kappenförmige, von hellem Plasma erfüllte Zone sichtbar, 
die nicht zur Vakuole gehört. Obwohl am lebenden Objekt keine Kerne 
zu erkennen waren, handelt es sich offenbar um den Bezirk der genera- 
tiven Zelle, die bei Taxus zu Beginn des Pollenschlauchwachstums 
abgegliedert wird (BELAJEFF 1891). Erst bei fortgeschrittenem Schlauch- 
wachstum passieren die daraus hervorgehenden Kerne (Spermazellen 
und Stielzellenkern) den Vakuolenraum, vermutlich im wandständigen 
Plasma, um zur Pollenschlauchspitze zu gelangen. Bei künstlich ge- 
keimtem Pollen konnte diese Bewegung erst kürzlich durch Bran- 
SCHEIDT (1939) verfolgt werden. 
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Im wandständigen Plasma, das sich spitzenwärts an die hintere helle Partie 
der Pollenkeimlinge anschließt, sind meist viel Plasma-Einschlüsse vorhanden; sie 
finden sich aber auch, wenngleich weniger reichlich und groß, noch weiter nach 
vorn bis gegen das vordere Ende der Vakuole. Auf Abb. 12 und 14 sind diese Ein- 
schlüsse nur schematisch angedeutet, in Wirklichkeit sind sie viel reichlicher und 
können den Vakuolenraum ziemlich abdecken. Sie liegen im inneren Teil des 
Plasmabelages an der Grenzschicht zur Vakuole und wandern im weiteren Verlauf 





Abb. 12 a—k. Pollenkeimlinge von Taxus im Birnstadium. a—d Ausbeulen und Dehnen 
der Intine durch den wachsenden Keimling; e Durchstoßen der äußeren Intine; f—i Auf- 
lösung der zersprengten äußeren Intine; k Keimling von der äußeren Intine befreit. 


der Keimung auch in den Pollenschlauch ein. Es handelt sich hier hauptsächlich 
um Stärke, die, wie KÜHLWEIN (1938) zeigen konnte, bei Gymnospermenpollen 
kurz vor und zu Beginn der Keimung durch Stoffaufnahme aus dem Keimmedium, 
in der Natur aus dem Bestäubungstropfen, aufgebaut wird. Die auffällige Stärke- 
bildung ist eine Besonderheit dieser Pollenform und steht möglicherweise mit dem 
sehr langsamen Schlauchwachstum und der Befruchtungsverzögerung bei Gym- 
nospermen in Zusammenhang. 


2. Das Verhalten der Zellhäute bei der Keimung. 
‘ Ein Pollen, der auf dem Keimbett seine Exine behält, keimt niemals 
aus. Das Abstreifen der Außenhaut ist die unerläßliche Voraussetzung 
dazu. Die Intine kann sich dagegen sehr verschieden verhalten. Manche 


Planta Bd.35. 40 
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Pollen bilden innerhalb der intakten Intine sogar recht vorgeschrittene 
Birnstadien, ohne daß die Quellschicht zerreißt (Abb. 11). In dem 
Maße, wie sich aber der Keimling verlängert, entstehen Spannungen 
in der nicht wachstumsfähigen äußeren Intine; dies zeigt sich zunächst 
an leichten Ausbeulungen, die an den Polen des Protoplasten auftreten, 
wo auch eine durch Dehnung verursachte Streifung in der Membran 
sichtbar werden kann (Abb. 12a, d). Mitunter erweist sich die äußere 
Intine als ziemlich elastisch und wird durch den Keimling bauchig 
vorgestülpt oder als ganzes in die Länge gedehnt (Abb. 12b, c). Dabei 





Abb. 13. Sprengung und Auflösung der äußeren Intine bei sehr frühen Keimstadien 
von Tazus-Pollen. 


tritt eine Schichtstruktur meist deutlich in Erscheinung. Mitunter 
durchbohrt der Keimling einfach mit seiner Spitze die äußere Intine 
(Abb. 12e), ein Fall, der aber durchaus nicht die Regel bildet. Viel 
häufiger wird die Quellschicht schon vorher weitgehend aufgelöst, teils 
verquillt sie und hängt als formlose Masse am Keimling oder umhüllt 
ihn teilweise, teils löst sie sich in Stücke auf, die der fortwachsende 
Pollenschlauch mitunter vor sich herschiebt (Abb. 12f—i). 

Es kommt auch häufig vor, daß schon in einem sehr frühen Stadium, 
vor Anlage des Keimpols und der Größenzunahme des Protoplasten, 
die Quellschicht durch Auflösung oder Zerreißen verlorengeht, so daß 
die Pollenzellen schon frühzeitig nackt, nur von der bleibenden inneren 
Intine umschlossen, daliegen (Abb. 13). Die äußere Intine hat offenbar 
mit dem Ausschlüpfen des Pollens aus der Exine ihre Aufgabe erfüllt und 
ist dann entbehrlich. Ich konnte jedenfalls keine Verschiedenheiten 
in der weiteren Entwicklung von frühzeitig aus der Quellschicht be- 
freiten Körnern im Vergleich mit solchen, die bis zum vorgeschrittenen 
Birnstadium davon umhüllt blieben, feststellen. Bei den vor der Bil- 
dung des Keimpols besonders groß heranwachsenden Pollenzellen wird 
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die äußere Intine meist auf einem ziemlich frühen Stadium gesprengt 
und liegt dann oft wie ein TE ANS PE Tuch daneben 
(Abb. 10e; 14). 

Wenn der Pollenschlauch dann "deutlich als solcher ausgebildet 
ist, ist in der Regel von einer äußeren Intine nichts mehr vorhanden 
(Abb. 12k). Die innere Intine bildet die Pollenschlauchwand und entspricht 
somit physiologisch der Intine des normalen, doppelt behäuteten Pollens. 
Mit fortschreitender Keimung wird die innere Haut immer deutlicher 
erkennbar und differenziert sich mit einsetzendem Größenwachstum 
gegen die Quellschicht ; schließlich 
löst sie sich als selbständige Bil- 
dung von der zugrunde gehenden 
Quellschicht ab. Im Birnstadium 
ist auch bei noch intakter äußerer 
Intine die Innenhaut bereits 
scharf abgesetzt, offenbar ist sie 
substanzreicher geworden. Im 
Bereich des Keimpols und des 
Pollenschlauches erscheint die 





ye à Abb. 14. Älterer Pollenkeimling von Tazus. 

Membran des Keimlings merklich  Exine und äußere Intine abgestreift, Haupt- 
es . . R masse des Plasmas im Pollenschlauch, ein- 

dünner als im Bereich der ur Kistäieher Bultesiih la obraige 


sprünglichen Pollenzelle (Abb.14). Zelleinschlüsse. 


IV. Beobachtungen an einigen anderen Koniferenpollen. 

Die folgenden Ausführungen berichten über einige ergänzende 
Untersuchungen an verschiedenen anderen Koniferenpollen. Sie be- 
zwecken hauptsächlich, die bei Taxus gewonnene Vermutung zu be- 
stätigen, daß die Exine, obwohl an ihr äußerlich nichts von einem 
Keimapparat zu erkennen ist, doch an einer ganz bestimmten Stelle 
aufreißt. - Alle untersuchten Pollenproben stammen aus dem Forst- 
botanischen Garten zu Tharandt. 


1. Pollen von Juniperus. 

Untersucht wurde der Blütenstaub von Juniperus communis, J. 
chinensis und J. virginiana. Dieser ist dem Taxus-Pollen sehr ähnlich, ' 
so daß die Untersuchung nur wenige Unterschiede gegenüber dem oben 
bereits Mitgeteilten ergab. Die Punktierung der Exine ist hier spär- 
licher, aber gröber als bei Taxus. Der nicht geschlüpfte gequollene 
Pollen besitzt eine ausgesprochen kugelige Form (Abb. 15b), und auch 
der Umriß des Protoplasten und der Intine nach der Häutung ist im 
Gegensatz zu Taxus weitgehend rund (Abb. 16a,b). Fälle mit breit- 
ovaler oder unregelmäßiger Form sind sehr spärlich. Der Protoplast 

40* 
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' liegt meist genau zentral in der Intine und nur selten einseitig ver- 

schoben. In der Beschaffenheit und im Quellvermögen der Intine und 

im Keimungsverhalten ergaben sich keine nennenswerten Unterschiede. 
Li 


2. Pollen von Chamaecyparis. 

Das Material stammte von Chamaecyparis sphaeroidea und Ch. 
obtusa. Dieser Pollen gehört demselben Bautypus an wie Tazus; auch 
hier ist die Form des intakten Kornes vorwiegend kugelig, wenngleich 
nicht ganz so regelmäßig wie 
bei Juniperus (Abb. 15d, e). 
Auch die ausgeschliipfte Intine 
ist mehr rundlich, seltener + 
breit gezogen. Die Punktierung 
der Intine entspricht in der 
Feinheit etwa der bei Juni- 
perus. Der Pollen stimmt auch 
darin mit dieser Gattung über- 
ein, daB der Protoplast meist 
genau zentral in die Intine- 
substanz eingebettet ist, da- 
gegen ist seine Form hier vor- 
wiegend ellipsoidisch wie bei 
Taxus (Abb. 16d, e). 

Noch auf einen Umstand 
muß hingewiesen werden, der 
einen gewissen Unterschied zu 
Abb. 15 a—e. Pollen von Juniperus communis Taxus bedeutet, nämlich, daß 
(a, b) und Chamaecyparis sphaeroidea (c—e). a,c bei Juniperus und Chamae- 
Pollenkörner lufttrocken; b, d, e in Wasser ge- . R P 
quollen, ohne zu platzen; e Kern mit totem ¢YparisExineund Intine offen- 
Inhalt und Membranhöcker. Unten: abgestreifte bar von etwas festerer Be- 
—— a . "WREONERGER schaffenheit sind. Nach dem 

Ausschlüpfen kollabiert hier 
die leere Haut lange nicht so stark, bleibt viel stärker ausgespannt und 
erscheint dadurch in Seitenansicht meist kappenförmig (Abb. 15). Der Riß 
bildet eine ziemlich gerade verlaufende Spalte und teilt die Exine deut- 
lich in zwei Klappen, während sie bei Taxus öfters unregelmäßig zer- 
rissen erscheint. Die Rißränder schlagen sich fast regelmäßig wulstig ein. 

Auch die Intine bleibt nach spontaner oder erzwungener Heraus- 
lösung des Protoplasten, abgesehen von dem Auspressungsloch, meist als 
intakter runder Gallertkörper erhalten (Abb. 16c,f), während bei 
Tazus die Intine in solchen Fällen ihre Form meist völlig verliert. 

Bei Taxus fehlen Prothalliumzellen oder andere Bildungen, die die 
beiden Pole des Protoplasten beim ruhenden Pollen zu unterscheiden 
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gestatten. Daher war an diesem Objekt die Frage, ob eine bestimmte 
Lagebeziehung zwischen Keimpol und Rißstelle der Exine besteht, 
nicht zu entscheiden. Soviel war bei T’axus wenigstens zu erkennen, daß 
der Exineriß so entsteht, daß der ovale Protoplast regelmäßig in Längs- 
orientierung austritt und daß der Pollenschlauch an einem zugespitzten 
Ende des Zellkörpers gebildet wird. Es bestand dabei aber immer noch 
die Möglichkeit, daß sowohl an dem beim Schlüpfen vorangehenden, 





Abb. 16 a—i. Pollen von Juniperus communis (a—e) und Chamaecyparis sphaeroidea 

gequollen und Exine abgestreift. a, d Normalfall; b,e Protoplast exzentrisch; c,f 

{d—i) leere Intinen nach Anpressen des Pr@®bplasten; g Exine unvollständig abgestreift, 

typische Orientierung des Protoplasten; h abnorme Gestalt der Intine; i abnorme 
Abtrennung der generativen Zelle. 


als auch am nachfolgenden Ende der Keimpol entsteht. Zur Entschei- 
dung der Frage war Juniperus ebenfalls ungeeignet, da hier der kugelige 
Protoplast noch weniger eine Orientierung erlaubt hat. Dagegen erwies 
sich Chamagcyparis hierfür als günstiges Objekt, da beim Stäuben des 
Pollens bereits eine generative Zelle angelegt ist. Bei vielen Cupressa- 
ceen- und Taxodiaceen-Pollen findet die erste Teilung des Kernes 
schon vor dem Stäuben statt, z. B. auch bei Thuja, Sequoia, Cryptomeria, 
Sciadopitys; zu den in reifem Zustand erst einkernigen Pollen soll außer 
Taxus und Juniperus auch Cupressus gehören (STRASBURGER 1892), 
während Cephalotaxus und Libocedrus sich wie die erste Gruppe ver- 
halten (Lawson 1907, 1907 a). 

Die generative Zelle von Chamaecyparis ist am lebenden Pollen gut 
zu erkennen ; sie besitzt kappenförmige Gestalt und ist durch eine äußerst 
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feine, konvex vorgewölbte Membran gegen die viel größere Pollen 
schlauchzelle abgegrenzt. Der Zellinhalt besteht neben wenig Zyto- 
plasma hauptsächlich aus dem großen langovalen, häufig bohnenförmig 
gekrümmten Kern (Abb. 16d, e); er zeigt genau wie der zentral gelegene 
Pollenschlauchkern meist einen großen Nukleolus. 

Die generative Zelle bezeichnet ebenso wie die nur bei den Pinaceen- 
Pollen vorkommenden Prothalliumzellen den hinteren, oder, wie man 
sich bei den geflügelten Koniferenpollen ausdrückt, den dorsalen Pol des 
Pollenkorns. Der Pollenschlauch wird stets am entgegengesetzten Ende 
der Zelle angelegt; dies ließ sich für Chamaecyparis bestätigen, das 
Auskeimen vollzieht sich im übrigen genau wie bei Taxus. Genauere 
Beobachtungen haben gezeigt, daß hier das Ausschlüpfen aus der Exine 
immer so erfolgt, daß der spätere Keimpol vorangeht und das hintere Ende 
mit der generativen Zelle nachfolgt (Abb. 16g). Der Exineriß entsteht also 
nicht wahllos, sondern an einer ganz bestimmten Stelle der äußeren Pollen- 
haut. Wir dürfen annehmen, daß die sonst gleich gebauten Pollen von 
Taxus und Juniperus, bei denen aber eine so frühzeitige Orientierung 
über die Lage des Sproßpoles unmöglich ist, sich genau so verhalten. 
Schon Pout (1929) hielt es für möglich, daß die Keimstelle der falten- 
losen Gymnospermenpollen in bestimmter Beziehung zur Polarität der 
Zelle steht. 

Sehr selten, in nur 2 Fällen beobachtet, kann die zur Bildung der generativen 
Zelle führende Kernteilung auf einem wesentlich früheren Stadium der Pollen- 
genese erfolgen, wenn von den Schichten der inneren Intine noch gar nichts gebildet 
worden ist. Sie kommt dadurch mitten in die Quellschicht zu liegen und erscheint 
beim geschlüpften Pollen als Sonderbildung in räumlicher Trennung vom eigent- 
lichen Pollenprotoplasten (jetzt Poll hlauchzelle). Durch ihre Lage, Größe und 
Gestalt des Zellkerns ist sie jedoch ihrem Wesen nach eindeutig gekennzeichnet 
(Abb. 16i). ee 


3. Pollen von Cryptomeria japonica. 

Die Pollenké-ner von Cryptomeria japonica sind in trockenem 
Zustand nicht von unregelmäßig zerknitterter Gestalt wie bei den 
vorigen Gattungen (vgl. Abb. 15a,c), sondern halbkugelig mit einer 
tiefen, schüsselförmigen Delle am einen Pol. Im Zentrum der Delle 
liegt der bei dieser Gattung sehr ausgeprägte, aber auch bei anderen 
Taxodiaceen-Gattungen vorkommende papillenartige Membranfortsatz 
(Abb. 17a). 

In Wasser gebracht, quellen die Körner ebenfalls rasch und platzen, 
sofern sie lebendfrisch sind, größtenteils auf. Das gequollene, aber 
nicht aus der Exine geschlüpfte Korn ist + kugelig, mitunter auch 
leicht queroval gestaltet; die Papille befindet sich dann an der breiten 
Seite. Die Quellschicht der Intine ist auch hier stark entwickelt, jedoch 
nicht an allen Stellen des Umfangs gleich diek, da der Protoplast meist 
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exzentrisch liegt, und zwar der Papillenseite genähert. Die Exine 
ist wie bei allen Pollen dieses Typs diinn und warzig punktiert. 
Das auffälligste Merkmal des Cryptomeria-Pollens ist die ziemlich 
lange, zur Seite gebogene Papille. Sie wird ausschlieBlich durch 
Membransubstanz gebildet und ist von der gleichmäBig diinnen 
Exine überzogen; das Innere des Zäpfchens ist von Intinemasse 





Abb. 17a—k. Pollen von Cryptomeria japonica. a lufttrocken in verschiedener Ansicht; 

b—d in Wasser gequollen, Exine nicht geplatzt; e—g abgestreifte Exinen; h Pollen 

‚„geschlüpft‘“‘ mit Rest der Papillenfüllung; i desgleichen Papillenrest verquellend; 
k Protoplast aus der Quellschicht ausgepreßt, mit innerer Intine. 


erfüllt. Der Protoplast der Pollenkérner ist hier im Gegensatz zu 
Taxus und Chamaecyparis + queroval gestaltet; er zeigt eine groBe 
generative Zelle mit halbkugelig vorgewölbter Wand und einem 
großen, meist nierenförmigen Kern. Die generative Zelle liegt stets 
an der breiten Seite des Protoplasten entgegengesetzt zur Papille 
(Abb. 17 b—d). 
Das Ausschlüpfen des Cryptomeria-Pollens vollzieht sich immer so, 
daß der Protoplast dabei quer orientiert ist und die wenig verdickte 
Flanke der Intine auf der Papillenseite vorangeht. Genau wie bei 
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Chamaecyparis liegt dabei die generative Zelle hinten. Der Exineriß, 
durch den die Zelle ausschlüpft, entsteht hier eindeutig auf der Papillen- 
seite; er geht in der Regel von der Papille aus oder endet an ihr, sie 
kommt jedenfalls meist in einen Winkel des Risses zu liegen (Abb. 17e). 
Durch die Papille hindurch verläuft aber der Riß nicht, höchstens 
wird ihre Exine ein Stück weit angerissen (Abb. 17f,g). Bei der 
Häutung des Pollens bleibt die Ausfüllung der Papille an der Intine 
haften und sitzt ihr als kegelförmiges Zäpfchen auf, das jedoch alsbald 
durch Verquellen aufgelöst wird (Abb. 17h,i). Man kann daraus 
schließen, daß die Papillenfüllung substanziell von der Quellschicht 
der Intine etwas verschieden ist. Die ausgeschlüpfte, gequollene 
Intine ist meist ausgesprochen kugelig; der Protoplast kann mitunter 
stark exzentrisch liegen. Die innere Intine ist meist recht gut zu er- 
kennen und scheint sehr fest zu sein, denn der Protoplast kann leicht 
ohne Schaden aus der Quellschicht herausgepreßt werden, ohne daß 
die innere Intine gesprengt wird (Abb. 17k). Im Bereich der generativen 
Zelle scheint sie etwas dünner zu sein als um die Pollenschlauchzelle. 
Die leere Exine ist auch hier zweiklappig geteilt; bei günstiger Lage 
im Präparat verleiht ihr die Membranpapille eine charakteristische 
Gestalt (vgl. S. 635). 

Die Exine reißt also auch in diesem Fall an einer ganz. bestimmten 
Seite der Zelle auf. Zur Orientierung kann hier nicht nur die beim 
stäubenden Pollen bereits gebildete, dem späteren Keimpol ent- 
gegengesetzt gelegene generative Zelle, sondern auch die Membran- 
papille dienen, durch die die aufreißende Flanke der Exine gekenn- 
zeichnet ist. 


4. Pollen von Larix europaea. 


Untersuchungen am Lärchenpollen, ergänzt durch solche am Pollen 
von Pseudotsuga Douglasii, sollten zeigen, wie es sich mit dem Auf- 
reißen der Exine und der Bildung des Pollenschlauches bei diesen 
durch das Fehlen einer Intine- Quellschicht von Taxus unterschiedenen, 
aber ebenfalls kugeligen und keimfaltenlosen Pollenkörnern verhält. 
Hier gestattet das Vorhandensein von Prothalliumzellen bereits beim 
ungekeimten Pollen eine Orientierung des Protoplasten. 

Trockener Lärchenpollen stimmt darin mit der vorigen Art überein, 
daß er ebenfalls nicht das zerknitterte, von vielen unregelmäßigen 
Falten zerfurchte Aussehen besitzt wie der trockene Blütenstaub von 
Juniperus, Taxus usw., sondern in Seitenansicht ebenfalls eine ziemlich 
regelmäßige, halbkugelige Form aufweist. Die Eindellung ist hier sehr 
tief, fast taschenförmig; in der Aufsicht erscheint der obere Rand 
der Einstülpung als + schmale, spindelförmige Figur, da die Pollen- 
körner sich beim Austrocknen zugleich seitlich abflachen (Abb. 18e-—g). 
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Die Delle wird bei Quellung in Wasser rasch ausgebeult und der Pollen 
nimmt eine sehr regelmäßige kugelförmige Gestalt an. Die Exine von 
Larix ist verhältnismäßig viel dicker als bei Taxus- und ähnlichen 
Pollen und völlig glatt; dasselbe gilt für Pseudotsuga. Die Intine ist 
nur mäßig dick und nicht besonders quellbar. Der hintere oder dorsale 
Pol der Zellen ist durch die in die Intine als schmale, linsenförmige 
Bildungen eingeschalteten Prothalliumzellen gekennzeichnet; meist 
sind es zwei, seltener nur eine. Ihr Inhalt besteht beim reifen Pollen 
im wesentlichen aus abgestorbener Kernsubstanz (Lawson 1909). 





Abb. 18 a—g. a—c Prothalliumzellen des Pollens von Larix europaea, a mit lebendem 
Inhalt; b,c Inhalt abgestorben; d desgleichen von Pseudotsuga Douglasii; e—g 
Larix-Pollen lufttrocken in verschiedener Ansicht. 

Vergrößerung a—d 570 x, e—g 330 x. 


Solange sie am Leben sind, ist die Trennungswand der Prothallium- 
zellen konvex gewölbt; später wird ihr Lumen zusammengepreßt, so 
daß sie dann mehr oder weniger ganz innerhalb der Intine zu liegen 
kommen (Abb. 18a—c). Die Trennungswände werden lediglich durch 
die später abgeschiedenen, jüngeren Wandlamellen der Intine gebildet, 
die dementsprechend unter den Prothalliumzellen durchlaufen. Die 
innerste, besonders dichte Wandschicht des Lärchenpollens, die mor- 
phologisch der inneren Intine des Taxus-Pollens entspricht, wird erst 
nach Abgliederung der Prothalliumzellen gebildet (vgl. S. 637). Bei 
Pseudotsuga liegen die Prothalliumzellen sogar ganz besonders weit 
außen in der Intine (Abb. 18d). Die Angaben von Lawson (1909), 
der die Prothalliumzellen von Pseudotsuga als der Intine innen an- 
liegend, aber nicht in ihr, beschreibt, stimmen mit meinen Befunden 
nicht überein. 

Durch die Überwölbung der Prothalliumzellen durch die später 
gebildeten Wandlamellen ist die Intine bei Larix und Pseudotsuga 
am hinteren Pol des Pollens etwas dicker ; es scheint, als ob sich deshalb 
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beim Austrocknen an dieser Stelle keine Delle bilden kann. Diese ent- 
steht vielmehr regelmäBig am anderen Pol, den Prothalliumzellen 
genau gegenüberliegend. Trotzdem ist aber bis auf den kurzen Bereich 
der Prothalliumzellen die Intine überall gleich dick. Auch an der Exine 
konnte ich keine Ungleichheiten in der Dicke feststellen. 

Beim Quellen in Wasser reißt beim Lärchenpollen in vielen Fällen 
die Exine auf; es entsteht ein langer Riß, der um den halben Umfang 
herumreicht und die Membran in zwei, meist ziemlich gleichgroße 
Klappen teilt. Manchmal, aber durchaus nicht regelmäßig, wird 

~ die Exine wie bei Taxus ganz abgestreift. 
Meist bleiben jedoch die Körner in der 
aufgerissenen äußeren Haut liegen. Je 
nach Frischezustand der Pollenkörner be- 
| stehen indiesem Punkt Verschiedenheiten. 
| Wenn man quellungsférdernde Mittel, z. B. 
# Ammoniak, zugibt, so schlüpfen auch bei 
sehr altem, längst totem Pollen fast sämt- 
liche Zellen aus der Exine aus. Zwar hat 


mit Tazus allerdings sehr minimales Quel- 
lungsvermögen, trotzdem ist sie für das 





Abb. 19a—c. Pollen von Lariz 
europaea angekeimt, beginnendes Aufreißen bzw. Abstreifen der AuBenhaut 
Auswachsen in der Intine. a,b À z 

Zellen sich aus der gesprengten nicht verantwortlich; den Hauptanlaß 


Exias end. Vergrößsrung bildet hier zweifellos die Quellung des 


120x, © 330x. . 
Zellinhaltes. Wichtig ist, daB auch bei 


Larix der Exineriß immer an einer ganz bestimmten Stelle entsteht, 
die erwartungsgemäß dem Prothalliumpol gerade entgegengesetzt liegt. 
Es ist dies die Stelle, die beim lufttrockenen Pollen tief taschenförmig 
nach innen gewölbt erscheint. 

Auf Zuckeragar gebracht, beginnen nicht nur die Körner, deren 
Exine sofort gerissen ist, zu keimen, sondern auch solche mit zunächst 
intakt gebliebener Außenhaut. Diese Fälle sind für unsere Frage 
besonders aufschlußreich, da sie im Gegensatz zu den Verhältnissen 
bei Taxus stehen. Mit einsetzender Keimung reißt dann durch Ver- 
größerung des Protoplasten die Exine nachträglich auf. Die Zelle streckt 
sich zunächst in die Länge, wird ellipsoidisch und schiebt ihr vorderes 
Ende (Keimpol) aus dem Exineriß heraus (Abb. 19a, b); der hintere 
Pol bleibt in der Hülle stecken. Hier wird dann durch den dichten, 
viel Stärkekörner enthaltenden Zellinhalt hindurch anschließend an 
die Prothalliumzellen die generative Zelle als große, fast kugelige Vor- 
wölbung sichtbar. Die Schichten der Intine verhalten sich nicht wie 
bei Taxus u.a. bei der Keimung verschieden, sondern sind als ganzes 
an der Bildung des Pollenschlauches beteiligt; doch wird die Membran 


hier die Intine ein gewisses, im Vergleich | 











-es sich um Folgen gestörter und verspäteter Kern- 
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am Sproßpol durch Dehnung und Wachstum erheblich ausgedünnt, 
so daß sie viel schwächer erscheint als an den Stellen des Pollenumfangs, 
an denen kein Wachstum stattfindet (Abb. 19c). Eine Weiterentwick- 
lung angekeimter Lärchenpollen in künstlicher Kultur hat auch Könr- 


WEIN (1938) nicht erzielt. 

Anhangsweise sei hier über einige abnorme Membranbildungen bei Larix-Pollen 
berichtet. In verschiedenen Pollenproben aus dem Tharandter Forstgarten beob- 
achtete ich solche nicht selten; zwei derartige Fälle 
sind auf Abb. 20 wiedergegeben. Offenbar handelt 


teilung, denn normale Prothalliumzellen fehlten bei 
diesen Pollenkörnern. Ansehnliche Teile der Pollen- 
zelle werden dabei durch eine starke Membran 
abgetrennt; diese ist meist stark konkav durch- 
gebogen und grenzt eine schmale, im optischen 
Schnitt halbmondförmige Partie ab. Der Inhalt 
dieser Nebenzellen war lebend und reich an Stärke- 
einschlüssen. Gelegentlich wurden regelrechte Dop- 
pelpollen beobachtet, die durch eine Querwand in 
zwei gleiche oder fast gleiche Teile geteilt waren; 
vielleicht sind sie ebenfalls durch eine nicht normal 
abgelaufene Prothalliumzellenbildung entstanden. 
Die Schichten der Querwände setzten sich zum 
Teil in die Intine hinein fort, die jüngsten Lamellen 
erschienen jedoch mit fußartig verbreiterten, un- 
regelmäßig gestalteten Randteilen ihr aufgelagert 





Abb. 2 . Ein Auskeimen der abnorme llen Abb. 20a—c. Abnorme Wand- 
(Abb. 20c). Ein Auskeimen der abnormen Po isses: tek ot uts. 


konnte ich nicht beobachten. Ähnliche Bildungen 5 „Doppelpollen“. Vergröße- 
hat N&mec (1910, S. 221) nach Chloroformbehand- rung 425x; b dasselbe, 


lung von Lärchenpollen beobachtet; zum Teil trat Trennungswand bei hoher 
Mikroskopeinstellung; c kon- 


dabei eine abnorme Vergrößerung der Prothallium- have: Prmmasemné. 
zellen bis zur Halbierung des Pollenkorns ein. Vergrößerung 250 x. 


V. Zur vergleichenden Morphologie der Koniferenpollen. 
1. Keimfalte und Aufreißstelle der Exine. 


Wir können die Ermittlungen über die Lagebeziehungen zwischen 
Keimpol und Aufreißstelle der Exine bei Koniferenpollen ohne Keimfalte 
in der Feststellung zusammenfassen, daß auch dort, wo ein besonderer 
Keimapparat nicht zu erkennen ist und die Exine an einer äußerlich 
durch nichts unterscheidbaren Stelle gesprengt wird, das Aufreißen in 
allen Fällen an einem ganz bestimmten Ort stattfindet. Die Rißstelle liegt 
dort, wo nach der Anordnung der übrigen Teile des Pollenkorns und 
vor allem nach dem Entstehungsort des Keimpols der Pollenschlauch 
austreten würde, wenn sich die Keimung nach dem Normalschema 
innerhalb der intakten Exine vollzöge. Die faltenlosen Koniferenpollen 
unterscheiden sich somit nur durch das Fehlen eines erkennbaren 
Keimapparates von den Pollenformen des geflügelten Pinus-Typs 














632 WoLFrGANG R. MÜLLER-STOLL: 


Beim Pinus-Typ liegen auf der sog. Dorsalseite die Prothallium- 
zellen, eingeschlossen in die hier verdickte Intine; diese ist seitlich 
unter den Luftsäcken deutlich dünner als in ihren übrigen Teilen. Die 
Exine ist dorsal bedeutend stärker als ventral zwischen den Flügeln, 
wo sich die große, querverlaufende Keimfalte befindet, durch die der 
Pollenschlauch austritt. Keimfalte und Aufreißstelle der Exine bei den 
faltenlosen Formen entsprechen sich also in ihrer Lage vollkommen. Auch 
in der Form des Exinerisses bei Taxus, Larix usw. besteht Ähnlichkeit 
mit der Keimfalte der pinoiden Pollen, denn im typischen Fall reißt ' 
die Exine keineswegs unregelmäßig auf, sondern + geradlinig unter 
Bildung von 2 Klappen, die sich nach Abstreifen der Haut meist 
in charakteristischer Weise wieder zusammenschließen. Aus dem 
ganzen Verhalten der Exine ist zu entnehmen, daß hier eine irgendwie 
präformierte Rıßstelle vorhanden sein muß als Überrest einer nach 
allgemeiner Auffassung der Phylogenetiker wohl ehedem vorhandenen 
Keimfalte, sei es, daß die Exine an dieser Stelle doch etwas, wenn 
auch für die Beobachtung unmerklich dünner oder vielleicht brüchiger 
ist als sonst. Daß sich bei trockenem Pollen von Larix und Crypto- 
meria gerade in diesem Bereich eine tiefe Delle bildet, deutet auf größere 
Nachgiebigkeit der Membran hin. 

Besonderes Interesse verdient in diesem Zusammenhang der Pollen 
von Sciadopitys verticillata, den Lawson (1910) untersucht hat. Er be- 
sitzt eine dicke warzige Exine und eine dünne Intine; ein Keimapparat 
und Flügel fehlen; es liegt also ein Bautyp wie bei der Lärche vor. 
Die Gestalt ist etwas länglich bis eiförmig, am einen Pol ist die Exine 
erheblich verdünnt. In diesem Bereich liegt der Pollenschlauchkern 
und am entgegengesetzten Ende der hier schon beim Stäuben vor- 
handene generative Kern, der den hinteren Pol des Pollenkorns be- 
zeichnet. Erst in der Pollenkammer erfolgt durch Vergrößerung der 
Zelle Platzen und Abstreifen der Exine, danach Auswachsen des Pollen- 
schlauches. Die verdünnte Stelle der Exine fungiert dabei als Austritts- 
stelie. Es ist dies der einzige mir bekannt gewordene Fall eines kuge- 
ligen, faltenlosen Koniferenpollens, bei dem die Rißstelle der Exine 
sichtbar markiert ist. 

Den Pollenkörnern der Koniferen ist also eine ausgeprägte Polarität 
eigen, die sich nicht nur auf den inneren Bau und die Kern- bzw. 
Kernteilungsverhältnisse, sondern ebenso auch auf die Zellhäute 
erstreckt, auch dann, wenn keine Austrittsstelle markiert ist. 

Diese Polarität ist mitunter schon in sehr frühem Stadium der Pollengenese 
nachweisbar. GOEBEL (1923, S. 1797) hat bei der Tetradenbildung der Pollen- 
mutterzellen von Pinus gefunden, daß die Keimfalte stets an dem nach außen 
gekehrten Pol, den er die ,,Basis“ der Pollenkörner nennt, gebildet wird; die im 
Tetradenverband einander zugekehrten Flanken der Zellen, an denen die Pro- 
thalliumzellen angelegt werden, bezeichnet er als „Spitze“. Die GoEBELschen 
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Bezeichnungen sind wohl insofern nicht besonders glücklich gewählt, als das fort- 
wachsende Ende der Pollenkörner die Basis genannt wird. Nach Pout (1929) ist 
bei einfaltigen Angiospermenpollen die Lagebeziehung der Pollenkörner im Tetra- 
denverband genau dieselbe. Somit kann die Keimfalte der einfaltigen Gymno- 
spermen- und Angiospermen-Mikrosporen als morphologisch gleichwertig betrach- 
tet werden, was auch in phylogenetischer Hinsicht bedeutsam ist. 

In physiologischer Beziehung darf die Ausbildung der mächtigen 
Quellschicht der Intine von Taxus und entsprechenden Formen als 
Ersatz für die verlorene Keimfalte aufgefaßt werden; denn ohne Spren- 
gung der Intine ist bei diesen Pollenformen eine Keimung unmöglich. 
Daß die Quellung des Protoplasten hier zur Sprengung der Exine nicht 
ausreicht, hat vermutlich in der Kleinheit aller dieser Pollenformen 
seinen Grund, die in gequollenem, aber intaktem Zustand nur 20—30 u, 
selten bis 45 4 messen. Die Pollenkörner von Lärche, Douglasie usw., 
die trotz der fehlenden Keimfalte eines solchen Quellapparates nicht 
bedürfen, sind alle viel größer (70—100 u); hier genügt offenbar die 
Ausdehnung des quellenden Zellinhaltes zur Sprengung der Exine. 

2. Die Bautypen der Koniferenpollen. 
Die Beobachtungen geben Anlaß zu einer vergleichenden Gegen- 
. überstellung der verschiedenen, bei Gymnospermen-Mikrosporen vor- 
kommenden morphologischen Typen. 

Die bekanntesten Pollenformen unter den Gymnospermen sind 
die der artenreichen Pinaceen-Gattungen Pinus, Abies und Picea, 
die sich durch zwei große blasige Auftreibungen der Exine, sog. Flügel 
oder Luftsäcke, auszeichnen, in denen man ein Mittel zur Erhöhung 
der Flugfähigkeit erblickt. Die äußere Haut besitzt hier eine kräftige, 
netzige Skulpturierung. Diese Pollenform möchte ich den pinoiden 
Typus nennen, dem außerdem Cedrus und Pseudolarix angehören. 
Einen Sonderfall der geflügelten Pollen verkörpern die Podocarpaceen, 
da hier die Zahl der Luftsäcke bis auf fünf vermehrt sein kann. WoDE- 
HOUSE (1935) weist mit Nachdruck auf die Ähnlichkeit des Podocarpus- 
Pollens mit den Luftsäcke tragenden Pinaceen-Pollen hin und anderer- 
seits auf die erheblichen Unterschiede gegenüber dem Blütenstaub der 
sonst als nahe verwandt betrachteten Taxaceen. Inwieweit aus diesem 
Merkmalsunterschied allein eine phylogenetische Schlußfolgerung 
gezogen werden kann, steht allerdings dahin. 

Die Masse der übrigen Koniferengattungen besitzt einfach gebauten, 
mehr oder weniger kugeligen Blütenstaub, meist sogar ohne auffällige 
Skulpturierung der Exine. Allein Tsuga hat eine Exinestruktur, die 
der von Pinus ähnelt und zeigt außerdem Ansätze zur blasigen Ab- 
hebung des Exospors. Deshalb wird dieser Pollen als Übergangsform 
zum pinoiden Typus aufgefaßt. Die Mehrzahl der durch kugeligen 
Pollen gekennzeichneten Gattungen besitzt eine stark quellbare Intine 
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und streift die Exine bei Befeuchtung und vor der Keimung voll- 
ständig ab; ich möchte diese Formen als taxoiden Typus zusammen- 
fassen. 

Bei einigen wenigen Gattungen mit Kugelpollen fehlt die starke 
Quellungsfähigkeit der Intine; die Pollenkörner sind hier durchweg 
größer und die Exine ist stärker. Der Hauptvertreter ist Larix, wes- 
"halb wir vom laricoiden Typus sprechen können. Wenn wir die Podo- 
carpaceen-Pollen als Sonderform des pinoiden Typus auffassen, gibt 
es somit bei den Koniferen drei morphologische Gruppen, auf die sich 
unter Zugrundelegung der Angaben bei WODEHOUSE die wichtigeren 
Gattungen folgendermaßen verteilen: 


pinoider Typus laricoider Typus taxoider Typus 

Pinus Larix Taxus 

Abies Pseudotsuga Torreya 

Picea Araucaria Cephalotaxus 

Cedrus Agathis Juniperus 

Pseudolarix (Tsuga) Cupressus 

Podocarpus Thuja . 

Dacrydium Chamaecyparis 

Perosphaera Libocedrus 
Callitris 
Cryptomeria 
Cunninghamia 
Sequoia 
Taxodium 
Glyptostrobus 


Jeder der 3 Typen ist durch die Art seines Keimmechanismus 
gut gekennzeichnet. Der pinoide Typ keimt durch eine Keimfalte, wobei 
die Intine gewöhnlich nicht abgestreift wird. Der laricoide Typ 
sprengt die Exine durch VergréBerung des Protoplasten bei der Quel- 
lung, kann dabei die Exine sofort abstreifen, ist aber auch innerhalb 
der äuBeren Haut keimfähig. Der taxoide Typ streift vor der Keimung 
die Exine regelmäBig ab unter wesentlicher Mitwirkung einer besonders 
ausgeprägten Quellschicht der Intine. Genau wie beim laricoiden 
Typ ist die Rißstelle der Exine bestimmt orientiert, ihre Lage ent- 
spricht der rückgebildeten Keimfalte. 

Der einfaltige (monokolpate) Pollen ist zweifellos als die ursprüng- 
lichste Form der Gynmospermen-Mikrosporen zu betrachten. Dieser 
Typus findet sich bei den Cycadales und Ginkgoales, ebenso wie bei den 
Benettitales und Cordaitales. Die Ableitung des geflügelten, pinoiden 
Pollentyps von diesem Urtypus macht keine. Schwierigkeit, da er 
ebenfalls durch eine einzige wohlentwickelte Keimfalte und damit 
durch ein primitives Merkmal gekennzeichnet ist; die Luftsäcke sind 
als Neuerwerbungen zu betrachten. Das von den Phylogenetikern ange- 
nommene hohe Alter der Pinaceen steht damit in Einklang. Nach 
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PoxL (1929) sind aber auch die einfaltigen Angiospermenpollen als die 
primitivsten, sich unmittelbar an die ursprünglichsten Gymnospermen- 
pollen anschließenden Formen aufzufassen. Die faltenlosen Pollen 
haben dagegen sowohl in der Gymnospermen- als auch in der Angio- 
spermenreihe als abgeleitete Formen zu gelten. PoHL weist zur Stütze 
dieser Auffassung auf die übereinstimmenden Polaritätsverhältnisse 
bei den Pollen beider Gruppen hin. oe 

WopEHOUSE (1935) unternahm den Versuch, die Pollenformen 
der Koniferen in eine Art morphologischen Stammbaum zu ordnen. 
Die kugeligen, faltenlosen Pollen werden innerhalb der verschiedenen 
Familien als Endglieder konvergenter Reduktionsreihen gedeutet; die 
Vereinfachung bezieht sich sowohl auf die schlieBlich nur noch eine 
feine Punktierung darstellende Exineskulpturierung, als auch besonders 
auf den vülligen Verlust der Keimfalte bei den angenommenen End- 
gliedern der Entwicklungsreihen; als solche können. für die vier in 
Frage kommenden Familien die Gattungen Taxus, Juniperus, Cunning- 
hamia und Agathis gelten. 

Nicht alle taxoiden Pollen sind jedoch völlig rund und ohne weitere 
Besonderheit der Exine; es gibt Formen mit einem mehr oder weniger 
langen Fortsatz oder Höcker. Eine lange Papille trägt das Pollenkorn 
von Cryptomeria und Sequoia, eine kürzere findet sich bei Glyptostrobus 
und lediglich ein niederer Höcker bei Torr:ya und Tazxodium. Von 
diesen Gattungen gehören alle bis auf Torreya zu den Taxodiaceen, 
für die diese Bildungen besonders charakteristisch zu sein scheinen. 
WOoDEHOoUSE betrachtet die Membranpapillen als rudimentäre Um- 
bildungen der Keimfalte. Diese Deutung hat im Lichte phylogenetischer 
Gedankengänge zweifellos etwas für sich, da sie einen Anschluß der 
völlig faltenlosen Pollenformen an den primitiven einfaltigen Mikro- 
sporentyp der niederen Gymnospermen erleichtert. Die papillentragen- 
den Formen werden von WoDEHOUSE als Verbindungsglieder zur Cyca- 
deen-Urform aufgefaßt; durch diese Annahme wird zugleich auch auf 
eine mögliche Verbindung zwischen dem taxoiden und dem anderen 
Extrem, dem pinoiden Pollentypus hingewiesen. 

Die Ansicht von WoDEHOUSE bezüglich der Membranpapillen der 
meisten Taxodiaceen-Pollen erfährt dadurch eine Stütze, daß sie 
tatsächlich in bestimmter Lagebeziehung zur Polarität der Zellen 
stehen und das Aufreißen der Exine an oder in der Nähe der Papille 
erfolgt. Fälle, bei denen der Exineriß nicht die Papille berührt, habe 
. ich bei Cryptomeria nur selten beobachtet; man muß sie vielleicht als 
Abnormitäten ansehen. Auch THIERGART (1940) hat bei mutmaßlichen 
tertiären Taxodiaceen-Pollen gefunden, daß der Exineriß nicht immer 
mit der Membranpapille in Verbindung zu stehen braucht. Ob aber 
in der Tat ein morphologischer Zusammenhang zwischen Papille und 
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ehemaliger Keimfalte besteht, ist nicht mit Sicherheit zu erweisen. 
Man könnte sich vorstellen, daß die Papillen Neubildungen sind, die 
lediglich stark vergrößerte und fingerförmig vorgestülpte Membran- 
höcker darstellen; doch ist ihre polare Orientierung immerhin auf- 
fällig. Sehr kleine, warzenförmige Membranhöcker, meist in Einzahl, 
selten zu zweien, habe ich gelegentlich auch bei Taxus und Chamae- 
cyparis gesehen (Abb. 1, 9, 15). Es wäre denkbar, daß durch vergrößerte 
Membranpapillen das Haftenbleiben der PollenFörner an den weiblichen 
Organen erleichtert wird. 

Bei den Taxodiaceen nimmt WODEHOUSE eine schrittweise Rückbildung der 
Keimfalte an, kenntlich an der Verkleinerung der ‚sie vertretenden Papille‘‘, bei 
gleichzeitiger Verdünnung der Exine und Verdickung der Intine. Bei Cunning- 
hamia als Endglied dieser Reihe mit völlig glattem Exospor ohne jede Spur einer 
Papille oder doch höchstens in seltenen Fällen mit der Andeutung einer solchen 
soll die Intine am dicksten sein. Soweit dabei an eine schrittweise Funktious- 
ablösung des Keimapparates durch die sich verstärkende Intine gedacht wird, 
ist dieser Auffassung entgegen zu halten, daß von einem funktionellen Ersatz der 
Keimfalte durch die Membranpapillen keine Rede sein kann und daher die Pollen- 
formen mit großen Papillen genau so auf die Quellschicht der Intine als Öffnungs- 
mechanismus angewiesen sind wie die übrigen. 

Wenn auch die Papillen nicht unbedingt als umgebildete Keim- 
falten zu betrachten sind, sondern auch anders gedeutet werden 
können, so halte ich trotzdem die Ableitung der Koniferenpollen von 
einer gemeinsamen einfaltigen Urform für berechtigt, zumal sich zeigen 
ließ, daß auch bei den taxoiden und laricoiden Formen ohne Keim- 
einrichtungen die Exine an einer bestimmten, hierfür offenbar prä- 
formierten Stelle geöffnet wird, die dem Ort der verlorengegangenen 
Keimfalte entspricht. 

Auch innerhalb des laricoiden Typs gibt es nach WopEHovsE Überleitungen 
zum monokolpaten Cycadeen-Pollen, und zwar tritt bei Araucaria eine ring- 
förmige Verdickung in der Exine auf, die dieser Autor als Überrest des Rand- 
wulstes der ursprünglichen Keimfalte deutet. Ob diese Bildung allerdings, wie 
zu verlangen wäre, sich tatsächlich an der Aufreißstelle der Exine und in 
richtiger Lage zum Keimpol des Pollens befindet, konnte ich mangels Materials 
nicht prüfen. 

Die als kreisrunde oder bei schräger Lage des Pollens als elliptische Figur 
erscheinende Ansatzstelle der Papille des Sequoia-Pollens hat THIERGART (1940) 
irrtümlich als Keimpore aufgefaßt. Derselbe Fehler ist auch JımBo (1933) in 
bezug auf Cryptomeria unterlaufen. Tatsächlich sehen diese Bildungen den 
runden Keimporen der Gramineen-Pollen nicht unähnlich. Bei dem relativ 
großen Durchmesser der Koniferen-Pollenschläuche kommen jedoch derartig 
kleine Poren als Austrittsstellen nicht in Betracht, abgesehen davon, daß der 
massive Bau der Papillen in mechanischer Hinsicht geradezu ein Hindernis für 
den Durchtritt des Pollenschlauches an dieser Stelle wäre. WoDEHOUSE (1935) 
hebt für den sehr ähnlich gebauten Glyptostrobus-Pollen ausdrücklich hervor, daß 
der eigentliche Keimmechanismus im Abstreifen dey Exine besteht und nach 
seiner Meinung die Papille nuf ein funktionslos gewordenes Rudiment eines 
Keimapparates darstellt. 











Zÿtomorphologische Studien am Pollen von Taxus baccata 1. 637 


3. Die Anzahl der Zellhäute bei Koniferenpollen. 


Noch ein Punkt verdient hier eine Erörterung, nämlich die Fragenach 
der Zahl der Zellhäute bei den verschiedenen Pollenformen der Koniferen 
(vgl. STRASBURGER 1882, S. 95). Beim Tazxus-Pollen und ähnlichen 
Formen kann man wegen der wohlentwickelten Quellschicht unschwer 
drei Zellhäute unterscheiden. Aber trotz der erheblichen Verschiedenheit 
zwischen der stark quellbaren, doch nicht mehr wachstumsfähigen 
äußeren, und der wenig quellbaren, zur Pollenschlauchmembran aus- 
wachsenden inneren Intine bilden doch beide Schichten eine gewisse Ein- 
heit, sie bezeichnen zusammen die Intine, was schon aus der chemisch 
sehr ähnlichen Beschaffenheit hervorgeht. Wir haben hier ein Gegen- 
stück zu manchen Angiospermenpollen mit einem zusammengesetzten 
Bau der Exine. Zum Exospor hat die Quellschicht jedenfalls keine Bezie. 
hung, auch kann man nicht von drei koordinierten Zellhäuten sprechen. 

Bei älteren Autoren wird mehrfach angegeben, daß die Koniferen- 
pollen generell drei Zellhäute besäBen (v. Mont 1834, FRITSCHE 1832); 
zum Teil beruht diese Behauptung, wie bei ScHAcHT (1860), auf einer 
irrigen Vorstellung von der Bedeutung und Weiterentwicklung der 
generativen Zelle. Ich habe bei Koniferenpollen, die nicht zum taxoiden 
Typ gehören, den feineren Aufbau der Intine zu ermitteln versucht. 
Durch Färbung, vor allem mit Rutheniumrot, und durch Behandlung 
mit quellungsfördernden Mitteln zeigte sich bei Pinus und Abies, daß 
hier die Intine aus einer einzigen, weitgehend homogen erscheinenden 
Schicht besteht, die auch als solche zur Pollenschlauchmembran aus- 
wächst. Anders verhält es sich bei Larix und Pseudotsuga. Hier ist 
die Intine differenziert in eine äußere, leichter verquellende Schicht 
und in eine innere, sehr dünne, substanzreichere Schicht. Die Prothal- 
liumzellen liegen stets in der etwas mächtigeren äußeren Schicht der 
Intine, die nach Quellung in verdünntem Ammoniak etwa eine Dicke 
von 34 erreicht, während die innerste Hautschicht nur 1,2 miBt. 
Zu einer Trennung der beiden Intineschichten wie beı Taxus kommt 
es hier nicht; sie bleiben stets in fester Verbindung und sind ohne An- 
wendung von Quellmitteln überhaupt nicht unterscheidbar. Auch bei 
der Keimung ist keine Loslösung oder Durchstoßung der äußeren Intine- 
schicht erkennbar; es scheint, daß die Intine als ganzes unter starker 
-Ausdiinnung zum Pollenschlauch auswächst. 

Bei Larix liegt also ein Übergang zwischen der durchaus einheit- 
lichen Intine von Pinus, Abies usw. und der sich auch in der Weiter- : 
entwicklung ganz verschieden verhaltenden doppelschichtigen Intine- 
bildung von Taxus u. a. vor. Der Nachweis einer solehen morphologi- 
schen Zwischenform mildert den auf den ersten Blick erheblichen 
Gegensatz zwischen den im Bau so sehr verschiedenen Pollen des 
geflügelten Pınus- und des Taxus-Typs. 


Planta Bd. 35. 41 
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4. Zur Unterscheidung der taxoiden Pollenformen. 


Innerbalb der zahlreiche Gattungen umfassenden Gruppe der 
taxoiden Pollen herrscht eine große gestaltliche Gleichfürmigkeit. Trotz 
der bei näherem Studium unter Umständen nachweisbaren geringen 
Verschiedenheiten ist die Ähnlichkeit aller dieser Pollen ungemein groß. 
Verläßlich diagnostische Merkmale sind nur in einzelnen günstigen 
Fällen aufzufinden und sonst höchstens noch bei lebendfrischem Pollen 
nachweisbar, nicht mehr jedoch bei Herbarmaterial oder gar in fossili- 
siertem Zustand, wenn nur noch die Reste der Exine vorhanden sind. 
Vor allem die bei der Pollenbestimmung bislang hauptsächlich ver- 
wendeten Merkmale der Exineskulpturierung, der Pollenform und -größe 
sind hier oft so übereinstimmend, daß WopEHousE (1935) in seiner 
Bestimmungstabelle für Gymnospermen-Mikrosporen weitgehend dar- 
auf verzichtet, Pollen dieses Typs zu trennen. Er erwähnt z.B. als 
übereinstimmende Eigenschaften für die Pollenkörner der Gattungen 
Taxus, Juniperus, Cupressus, Chamaecyparis, Thuja, Callitris: Gestalt 
kugelig, ohne Keimfalte oder Luftsicke, Intine sehr dick, stark quell- 
bar, Exine dünn und puuktiert, reiBt bei Befeuchtung leicht und wird 
abgestreift, Durchmesser 18—30 u. Eine Reihe weiterer Gattungen 
lassen sich lediglich durch geringe Abweichungen in der Größe (Libo- 
cedrus 30—36 u, Cunninghamia 34—40 u) oder durch den Besitz einer 
mehr oder minder ausgeprägten Papille unterscheiden (Cryptomeria, 
Sequora, Glyptostrobus usw.). Bei der Bestimmung von Koniferen- 
pollen wirkt es sich sehr störend aus, daß gerade der gleichfürmige 
taxoide Typus unter den Gattungen die weiteste Verbreitung besitzt. 

In diesem Zusammenhang muß nochmals auf eine eingangs bereits 
angedeutete Frage zurückgekommen werden, nämlich auf die Nach- 
weisbarkeit von Taxus-Pollen und entsprechenden Formen in fossilem 
und subfossilem Zustand. Wegen der großen Zartheit der Exine und 
weil sie bei Berührung mit Feuchtigkeit meist als wenig charakteristi- 
sches, fast formloses Häutchen abgestreift wird, ist es verständlich, 
daß die Eibe sich der pollenanalytischen Erfassung entzieht. Selbst 
wenn die Exinereste sich im Torf erhalten sollten, ist es zweifelhaft, ob 
man diese schwer anzusprechenden Gebilde noch mit einiger Sicherheit 
erkennen und bestimmen kann; eine quantitative Erfassung dürfte 
bestimmt unmöglich sein, da immer nur die allergünstigsten Erhaltungs- 
zustände erkennbar wären. Dies gilt natürlich in gleicher Weise für 
alle anderen, sich ebenso verhaltenden Pollenformen, unter den ein- 
heimischen Holzarten sicher noch für Juniperus. Bei den Pollen der 
Taxodiaceen mag der fossile Nachweis durch den Besitz der Membran- 
papillen erleichtert sein, und es soll nicht bestritten werden, daß der- 
artiger Pollen fossil erkennbar sein kann (vgl. THIERGART 1940). Da 
aber auch diese Pollen meist die Exine abstreifen und als kollabierte 
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Häutchen hinterlassen, muß mit einer starken Beeinflussung des 
Mengenverhältnisses gerechnet werden. Allerdings platzen nicht alle 
Pollenkörner bei Berührung mit Feuchtigkeit, so daß auch intakte 
Exinen in die Ablagerungen gelangen, doch stellen diese sicher nur 
einen kleinen Teil des wirklichen Anfluges an Blütenstaub dar; bei 
einem beträchtlichenTeil dürfte der Erhaltungszustand eine Bestim- 


mung nicht zulassen. 

Über die Frage der Bestimmbarkeit der mit Taxodiaceen, Cupressaceen und 
Taxaceen vergleichbaren Mikrofossilien besteht keine Einigkeit. Poronié (1934) 
und WopEHouse (1932, 1933) äußern sich nur unter Vorbehalt über die Zugehörig- 
keit derartiger Körner. WoDEHoUSE hetrachtet ihr zweiklappiges Aufspringen 
als einigermaßen verläßliches Merkmal. RuporrH (1936) hält nicht einmal die 
Pollennatur derartiger Gebilde für durchweg gesichert und ist der Meinung, daß 
für die drei genannten Koniferengruppen kaum eine sichere Aussicht auf pollen- 
analytische Erfaßbarkeit besteht. Zu denken geben die Feststellungen von Lewis 
und Cocke (1929) und SEARs und Coucx (1932), daß in amerikanischen T'axodium- 
Mooren keine T’axodium-Pollen nachweisbar waren. Angesichts dieser Tatsachen 
erscheint die umfangreiche Berücksichtigung des ,,Taxodiaceenpollen‘‘-Anteils 
bei mikrofloristisch-stratigraphischen Untersuchungen tertiärer Braunkohlen 
durch THIERGART! nicht unbedenklich. 


Zusammenfassung. 

1. Bei Koniferenpollen können drei Bautypen unterschieden 
werden, die durch ihre Wandbeschaffenheit und ihr Keimungsverhalten 
gut gekennzeichnet sind. Nach den charakteristischen Vertretern 
werden die Bezeichnungen pinoider, laricoider und taxoider Typus ein- 
geführt. Die Keimfalte des geflügelten pinoiden Typs ist ein phylo- 
genetisch ursprüngliches Merkmal; die beiden faltenlosen Typen sind 
als abgeleitete Formen anzusehen. 


1 THIERGART (1940) bekundet eine etwas verworrene Vorstellung von der 
Morphologie der faltenlosen Koniferenpollen. Bei Cupressaceen und Taxaceen 
soll nach diesem Autor ,,eine Verdünnung an irgendeiner Stelle der Oberfläche‘ 
für den Austritt des Keimschlauches vorhanden sein. Für die Taxodiaceen wird 
eine „wohlentwickelte Keimpore‘“ angegeben (vgl. S. 636), so daß „eine Sprengung 
der Gesamtexine nicht nötig‘ sei und nur gelegentlich bei zu starker Quellung 
stattfinden soll. Als Beweis führt THIERGART an, daß der an seinen Exinelappen 
immer gut erkennbare ,,tertiäre Sequoia-Pollen“ nur selten geplatzt sei. Dieser 
Befund ist durchaus verständlich, da eben meist nur die nicht geplatzten Pollen 
bestimmbar sein werden. Daß auch die Pollen von Sequoia, Taxodium u. a. nor- 
malerweise die Exine abstreifen, hat WopEHous#‘ (1935) an rezentem Material 
geklärt. Für solche Feststellungen eignet sich nur lebendfrischer Pollen (kein 
Herbarmaterial), da die Quellungsfähigkeit der Intine durch längeres Austrocknen 
stark nachläßt (vgl. S. 605). Die Gepflogenheit von Poronı£ (1934) und THIER- 
GART (1940), für bloße Erhaltungszustände fossiler Pollen eine binäre Nomen- 
klatur zu benutzen, mag in stratigraphischer Hinsicht von Nutzen sein, den Bio- 
logen kann dies jedoch nicht befriedigen; so werden z. B. mutmaßliche Taxodia- 
ceen-Pollen, wenn sie nicht geplatzt sind, Pollinites polyformosus TH., in geplatztem 
Zustand Poll. hiatus R. Por. genannt. 

41* 











640 Woursane R. MÜLLER-STOLL: 


2. Als besonderes Merkmal besitzt der Pollen von T'axus und ent- 
sprechender Gattungen (= taxoider Typus) eine sehr stark quellungs- 
fähige Intine, durch die bei Berührung mit Feuchtigkeit ein spontanes 
Sprengen und Abstreifen der dünnen Exine bewirkt wird. Dieser Vor- 
gang ist Voraussetzung für das Auskeimen, gehört also zum normalen 
Keimungsmechanismus. 

3. Die Intine der taxoiden Pollen ist differenziert in eine nicht 
wachstumsfähige, sich bei Wasseraufnahme in einen umfangreichen 
Gallertkörper verwandelnde Quellschicht (äußere Intine) und eine 
wenig quellungsfähige innere Intine, die zum Pollenschlauch aus- 
wächst. Die Quellschicht enthält im wesentlichen Pektinstoffe, die 
Innenschicht außerdem auch Zellulose. 

4. Beim laricoiden Typus ist die Intine ebenfalls deutlich doppel- 
schichtig, wenngleich eine eigentliche Quellschicht fehlt und die Exine- 
sprengung im wesentlichen durch den sich vergrößernden Pıotoplasten 
bewirkt wird. Die Intine des pinoiden Typs läßt eine deutliche Diffe- 
renzierung vermissen. 

5. Bei Kontraktion des Protoplasten unter der Einwirkung von 
Plasmolytika auf Tazus-Pollen dehnt sich die Intine stark nach 
innen aus. Dadurch wird die Feststellung des grenzplasmolytischen 
Zustandes erschwert und bei nicht geplatzten Pollen ein Abheben des 
Zytoplasmas sogar gänzlich verhindert. Die Intine erwies sich als 
geeignetes Objekt zur Untersuchung der Quellungsbeeinflussung 
durch Neutralsalze. 

6. Die Keimung des Tazus-Pollens beginnt mit der Umbildung der 
Vakuolen- und Plasmakonfiguration und der Anlage eines plasmatischen 
Keimpoles. Die Zellen können sich bereits vor Bildung des Pollen- 
schlauches bedeutend durch Wachstum vergrößern. Die Quell- 
schicht wird auf verschiedene Weise und auf verschiedenem Entwick- 
lungsstadium der Keimlinge abgestoßen. 

7. Der die Exine meist in zwei Klappen teilende Riß entsteht stets 
in bestimmter polarer Orientierung auf der Flanke des späteren Keim- 
poles der Pollenkörner. Dies ließ sich übereinstimmend bei Taxus, 
Chamaecyparis, Cryptomeria und Larix feststellen. 

8. Die große gestaltliche Gleichförmigkeit der taxoiden Pollen 
erschwert ihre Unterscheidbarkeit erheblich. Durch das Aufplatzen 
der Exine wird die Möglichkeit des fossilen Nachweises stark beein- 


trächtigt. 
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BEITRAG ZUR KENNTNIS DES STOFFTRANSPORTES IN DEM 
SIEBRÖHRENSYSTEM HÖHERER PFLANZEN. 
Von 
ANNELIESE SCHUMACHER. 
Mit 19 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. August 1947.) 


Einleitung und Fragestellung. 

Die verschiedenen Vorstellungen von der Bewegungsmechanik des 
Stofftransportes in pflanzlichen Leitbahnen suchen teils aus der Gestalt 
der Siebröhren die physiologischen Leistungen dieser spezifischen 
Leitelemente zu erklären, teils wollen diese Vorstellungen aus den 
physiologischen Arbeitsleistungen den spezifischen Bau der Siebröhren- 
leitbahnen verständlich erscheinen lassen. So mühen sich alle der- 
zeitigen Theorien damit, die Wechselbeziehungen zwischen Struktur 
und Leistungen der Siebröhren aufzudecken. Doch ist die Grundlage 
experimenteller Forschungsergebnisse bis jetzt noch sehr lückenhaft, 
so daß an die Stelle der fehlenden Experimente vielfach theoretische 
Forderungen und Voraussetzungen treten müssen. 

Die Vorstellung, wonach eine Druckströmung den Bewegungs- 
mechanismus darstellt (Münch 1930), zielt vor allem darauf hin, 
die nach verschiedenen Methoden aufgefundenen großen Wander- 
geschwindigkeiten (BrrcH-HirscHreLp 1920, Dixon und Bar 1922, 
Dixon 1924, Mason-MAsKELL 1928, Münch 1930, MoTkes 1931, Huser 
1932, W. SoHuMACHER 1933, BotH 1937 u. a.) der vorwiegend polar 
gerichteten Transportströme (absteigende Saftströme, HARTIG 1858, 
LEONHARD 1938, ENGARD 1939 u.a.) zu erklären. Die vielfach unter- 
suchte besondere anatomische Struktur der Einzelsiebröhre (Zusammen- 
stellung bei Scumipt 1917) wird von Münch (1942) nicht als hinder- 
lich für die Funktionsleistung bei einer Druckströmung gedeutet. Er 
berechnet, daß die Siebplatten einer Strömung des Zellsaftes praktisch 
keinen Widerstand entgegensetzen würden, weil die Zahl der Poren so 
groß ist, daß das gesamte Porenareal einer schräg stehenden Platte 
fast genau so groß ist, wie die Querschnittsfläche der dazu gehören- 
den Siebröhre. Somit erfährt nach Münch das Strombett auch in 
den Siebplatten keine wesentliche Einengung. Außerdem werden für 
die geringe Plattendicke Reibungswiderstände als verschwindend klein 
berechnet. 
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Die Leistungsfähigkeit der Druckstromtheorie ist an verschiedene 
theoretische Forderungen geknüpft: So muß für die Einzelsiebröhre 
verlangt werden, daß der von Siebröhrensaft durchströmte Zellsaft- 
raum unter anderem nicht von Plasmanetzstrukturen durchzogen wird, 
weil diese entweder durch erhöhte Reibungswiderstände die Strömung 
stark hemmen oder aber von der Strömung zerstört würden. Da für 
die Geschwindigkeit von Druckströmungen bei gleichem Druckzentrum 
eine starke Abhängigkeit von der Weite der Wanderbahn gelten muß, 
fordert Münch (1930) für das Gesamtleitsystem eine bestimmte gesetz- 
mäßige Änderung in den Dimensionen der Leitelemente, um damit die 
Möglichkeit für verschiedene Strömungsgeschwindigkeiten zu schaffen. 
Er nimmt an, daß die weiten Leitbahnen der Hauptachse durch die 
Aufnahme von zahllosen Zuflüssen aus Blättern und Seitenzweigen 
relativ enger sind als die Leitbahnen in den Blättern und Seitenzweigen 
selbst. Er berechnet entsprechend für den Stamm höhere Strömungs- 
geschwindigkeiten als beispielsweise für die Blattstiele und Nerven. 
„Der Grund dieser ungeheuren Beschleunigung des absteigenden Saft- 
stromes ist darin zu suchen, daß mit jeder Vereinigung mehrerer Zu- 
flüsse das Strombett verhältnismäßig enger wird“ (Münch 1930, S. 109). 
HvBER (1939) versuchte durch Messungen (ausgeführt von ROUSCHAL) 
von Safthautbreiten an Bäumen die experimentelle Unterlage für diesen 
vorausgesetzten anatomischen Aufbau des Leitsystems zu schaffen. 
Seine Messungen, sowie die Angaben von RıEpL (1937) über Safthaut- 
breiten an Wurzeln sind aber nur von orientierendem Charakter und 
erfassen nicht exakt das gesamte Leitsystem der untersuchten Pflanzen. 

Für die physiologischen Leistungen der Einzelsiebröhre folgt aus 
der Druckstromtheorie weiter notwendig, daß alle im Zellsaftraum 
lokalisierten Stoffe von der Strömung gleichzeitig mitgeführt werden 
und in gleicher Richtung und mit gleicher Geschwindigkeit transpor- 
tiert werden. Um die in der Nähe von wachsenden Triebspitzen und 
reifenden Früchten beobachtete Umkehrung der Polarität (HANSTEIN 
1860, Harrıc 1891, Curtis 1920, Dörr 1939, u. a.) zu erklären, wird 
von den Früchten zur Aufrechterhaltung eines Druckgefälles ein be- 
sonderes Verhalten als Attraktionszentren (Münch 1930, S. 77: Schema 
für Fruchtwachstum) theoretisch gefordert. 

FRey-WyssLiNG (1932) erweiterte die Vorstellung von einer Druck- 
strömung dahin, daß er zur Unterstützung und Aufrechterhaltung 
des vorausgesetzten Druckgefälles eine kombinierte Druck-Saug- 
strömung annimmt, wobei die Wurzel mit einer Saugwirkung in den 
Transportmechanismus einbezogen wird. Auch diese Annahme fand 
bisher noch keine experimentelle Stütze. 

In einer ganz anderen Richtung sucht die Vorstellung von einer dif- 
fusionsartigen Bewegungsform (Mason und Prıtuıs 1936, W. SCHUMACHER 
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1937 u. a.) den Transportmechanismus zu erfassen. Sie sucht vor 
allem die von W. SCHUMACHER (1933) im Experiment beobachtete 
Erscheinung, wonach in die Siebröhren eingeführtes Fluoreszein sich im 
wandständigen Plasmabelag-mit einem sichtbaren Konzentrationsgefälle 
und temperaturabhängig ausbreitet, zu erklären. Nach einer solchen Vor- 
stellung könnte der Transport von verschiedenen Stoffen-(nach W. Scxu- 
MACHER 1937: Fluoreszein und Aesculin) unabhängig voneinander er- 
folgen. Auch ein gleichzeitiger Transport in beiden Richtungen, auf 
den mehrfach hingewiesen -wird (Currıs 1923, 1935, Loomis 1935, 
Mason, MASKELL and PHıLLıs 1936, Fischer 1936, Patmquist 1938), 
wäre möglich. Die Vorstellung ist aber nicht in der Lage, die beob- 
achteten großen Wandergeschwindigkeiten der Transportstoffe, die 
durch eine reine Diffusion bei weitem nicht erreicht werden können, 
zu deuten und muß als Hilfsvorstellung ein ,,beschleunigendes Moment‘ 
annehmen. Schon damit ist das Wesen einer reinen Diffusionsbewegung 
stark verwischt. An die anatomische Gestalt der Leitbahnen werden 
insofern theoretische Forderungen gestellt, als der Bewegungsmechanis- 
mus an das Vorhandensein eines durchgehenden Plasmabelages, der ja 
das Medium darstellen soll, geknüpft ist. Die Eigenschaften des Sieb- 
röhrenplasmas sind aber noch umstritten (Schmiprt 1917, CRAFTS 1931, 
Huser und RouscHaL 1938, CRAFTs 1939, Esau 1939, W. SCHUMACHER 
1939, RouscHAL 1941). Im Aufbau des gesamten Leitsystems könnte 
unter anderem die Verteilung der Plasmamasse von Bedeutung sein. 
Um der diffusionsartigen Bewegung eine bestimmte Richtung zu geben, 
muß notwendig neben einer besonderen Struktur des Plasmas ein 
Konzentrationsgefälle vorausgesetzt werden. Die Bewegungsgeschwin- 
digkeit, deren Temperaturabhängigkeit und Abhängigkeit von der 
Qualität des transportierten Stoffes von W. SCHUMACHER (1933, 1937) 
gezeigt wurde, müßte theoretisch auch von der Quantität des trans- 
portierten Stoffes abhängig sein. 

Um die weitgehenden theoretischen Voraussetzungen, die für einen 
diffusionsartigen Bewegungsmechanismus notwendig sind, einzuengen 
wird von MANGHAM (1917) und van DEN HONERT (1932) in der Vorstel- 
lung einer Spreitung an zwei-dimensionalen Grenzflächen die Möglich- 
keit für eine beschleunigte Molekularbewegung aufgezeigt. Bei solchen 
Bewegungen würde der Ausbreitungsdruck von Oberflächenfilmen die 
treibende Kraft liefern. Daß eine solche zweidimensionale Wärme- 
bewegung die Diffusionsgeschwindigkeit bei weitem übertrifft, wurde 
schon von VOLMER und Lanpt (1926) festgestellt. Es würde also aus 
einer solchen Vorstellung die große Wandergeschwindigkeit wie auch 
die Lokalisation des Fluoreszeins im Plasma (innere Grenzfläche, HERCIK 
1934) und die unabhängige Ausbreitung verschiedener Stoffe verständ- 
lich. — Für die anatomische Gestaltung der Leitbahnen entsteht aus 
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der hier entwickelten Vorstellung die Bedingung, daß die benutzten 
Grenzflächen ohne Unterbrechung das ganze Leitsystem durchziehen, 
um damit überhaupt einen Stoffaustausch zwischen den verschiedenen 
Pflanzenteilen möglich zu machen. Wenn als Wanderbahn die Tono- 
plastengrenzfläche angenommen wird, wofür aber keine experimentellen 
Beobachtungen vorliegen, müßten zur Erhaltung dieser Grenzfläche 
sog. „offene Poren‘ in den Platten vorhanden sein. Für Phasengrenz- 
flächen innerhalb des Plasmas ist dagegen nur erforderlich, daß Plasma- 
kommunikationen die Siebröhrenglieder verbinden. LANGMUIR und 
Harkins (1916) stellten in ihren ‘Versuchen fest, daß der Ausdehnungs- 
druck der Grenzflächenfilme in bestimmter Weise von der Flächengröße 
der besetzten zwei-dimensionalen Schicht abhängt. Der Ausbreitungs- 
druck, welcher ja die-Energie für die Ausbreitungsgeschwindigkeit des 
monomolekularen Filmes liefert, muß bei seiner Änderung auch eine 
Änderung der Ausbreitungsgeschwindigkeit zur Folge haben. Über- 
tragen auf das pflanzliche Leitsystem folgt aus diesen Überlegungen, 
daß die Transportgeschwindigkeit unter anderem auch von der Größe 
der benutzten Grenzfläche abhängig sein muß. Es wäre demnach für 
das gesamte Leitsystem, analog den Forderungen, die Münch (1930) 
an die Dimensionen des Volumens stellt, hier für die Dimensionen der 
Grenzflächen bestimmte Änderungen zu erwarten, um damit eventuell 
eine Steuerung der Wandergeschwindigkeit im Großen zu garantieren. 

Die hier kurz aufgezeigten Vorstellungen von der Bewegungs- 
mechanik pflanzlicher Transportströme versuchen also in wechselnder 
Weise, die beobachteten anatomischen und physiologischen Erscheinun- 
gen miteinander in Verbindung zu bringen. Die zugrunde gelegten 
experimentell erschlossenen Daten für die anatomische Beschaffenheit 
der Leitbahnen erfassen jedoch bisher nur die Einzelsiebröhre als spe- 
zifisches Bauelement (SCHM1DT 1917) und weisen nur in wenigen orien- 
tierenden Angaben (Hu8er 1939, RıepL 1937) auf die Verteilung der 
Leitbahnen im gesamten Pflanzenkörper hin. 

In der vorliegenden Arbeit sollen daher einige der hier aufgezeigten 
hypothetischen Forderungen auf breiterer experimenteller Grundlage 
geprüft werden, um daraus eine Kritik für die Brauchbarkeit der der- 
zeitigen Vorstellungen von der Mechanik des pflanzlichen Stofftrans- 


portes zu ermöglichen. 


I. Anatomische Untersuchungen des Siebröhrensystems und seiner 
Größenänderungen in den verschiedenen Teilen des Pflanzenkörpers. 
Um das pflanzliche Leitsystem in seiner Funktion zu verstehen, 


ist eine genaue Kenntnis seiner anatomischen Eigenschaften notwendig. 
Die bisher vorliegenden Arbeiten, welche sich die Aufgabe stellten, 
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_ den charakteristischen Bau der Einzelsiebröhre zu erforschen, sagen 
nichts über die Veränderungen, welche die einzelnen Bauelemente in 
ihrem Verlauf durch den Pflanzenkörper erfahren, und in welcher Weise 
sie sich zu der Ganzheit des Leitsystems zusammenordnen. Es ist aber 
klar, daß eine Kenntnis dieser Verhältnisse die Grundlage für jede 
Diskussion über die Stoffwanderungsvorgänge und ihre Mechanik bilden 
muß. Der nachstehende I. Teil der Arbeit verfolgt daher das Ziel, das 
gesamte Siebröhrensystem einer einzelnen Pflanze zunächst einmal durch 
genaue Größenmessungen zu erfassen, um auf dieser Grundlage dann 
einige Grundfragen der Bewegungsmechanik experimentell anzugreifen. 


Methodik. 

Um die zarten und sehr empfindlichen Siebröhren nach Möglichkeit in ihrem 
natürlichen Zustand beobachten zu können, wurden die anatomischen Unter- 
suchungen vorwiegend an frischem Material durchgeführt. Die in der Arbeit 
dargelegten Beobachtungen und Messungen von Zellwand-, Siebplatten- und 
Plasmastrukturen beziehensich immer auf solche Frischuntersuchungen von Hand- 
schnitten. Um aber eine Vorstellung über den Verlauf des gesamten Leitsystems 
in ein und derselben Pflanze zu gewinnen, war es angesichts der vielen dazu not- 
wendigen Einzelmessungen erforderlich, auch Dauerpräparate herzustellen. Dazu 
wurden möglichst: gleichzeitig in kurzen räumlichen Abständen (2—10 cm) aus 
einer ganzen Pflanze Proben entnommen. Die Gewebeausschnitte von Pelargonium 
zonale wurden mit GmLson-Lösung fixiert, in Paraffin eingebettet und Mikrotom- 
schnitte angefertigt, die dann in dem üblichen Arbeitsgang durch Alkoholreihen 
geführt wurden und abschlieBend mit einer Pianese-Färbung behandelt wurden. Von 
Bryonia dioica wurden Handschnitte von frischem Material in Jodlösung fixiert, 
alsdann in Glyzerin übertragen und schließlich in Glyzerin-Gelatine eingebettet. 
Die so erhaltenen Präparate wurden jedoch nur zu vergleichenden Messungen 
der Dimensionen und der Zahl der Siebröhren im Verlauf durch die Pflanze benutzt. 

Die Messungen selbst wurden entweder direkt am mikroskopischen Präparat 
mit einem Okularschraubenmikrometer nach Zeiss durchgeführt, oder es wurden 
die interessierenden Zellen oder Zellteile mit einem ABBEEschen Zeichenapparat 
herausgezeichnet und in ihrer Flächengröße planimetrisch bestimmt. Die in 
der Arbeit angeführten Zahlengrößen entsprechen meist: Durchschnittswerten 
aus je 100 Einzelmeësungen. 

Bei der Auswahl des Pflanzenmaterials wurden besonders Pelargonium zonale 
und Bryonia dioica zu eingehenden Messungen herangezogen. Die Pelargonium- 
pflanzen wurden im halbschattigen Treibhaus zu möglichst großen Exemplaren 
herangezogen, während die Bryoniapflanzen dem natürlichen Standort ent- 
nommen werden konnten, wo sie in halbschattiger Lage oft zu einer Höhe bis 
zu 8 m herangewachsen waren. Um die bei Pelargonium und Bryonia gewonnenen 
Kenntnisse zu erweitern, wurden noch 32 andere Pflanzen, unbeachtet: ihrer 
Stellung im System, vergleichend untersucht. 


A. Das Siebröhrensystem von Pelargonium zonale. 


1. Die Leitbahnen in der Hauptachse und in der Hauptwurzel. 


Die Siebröhren von Pelargonium zonale sind in ihren Dimensionen 
relativ klein und auf den mikroskopischen Querschnittsbildern oft nicht 
sicher von dem umgebenden Zellverband zu unterscheiden. Auch nach 
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mannigfachen Färbeversuchen gelang es nicht, sie durch besondere 
Tingierbarkeit des Plasmas oder der Zellwände hervorzuheben. Aus 
diesem Grunde mußte bei Pelargonium auf eine genauere zahlenmäßige 
Erfassung des gesamten Siebröhrensystems verzichtet werden. In den 
folgenden Darstellungen werden nur die durchschnittlichen Dimensionen 





cm, 
730 


2 
T 


T 


SproBhôhe —— 
SER 38 gs 3 


1 





SESS 








ee Wurz el 


60) 
90 


I0i l 1 J 


es 0 0 20 3004 


00m 300 100 200 200 10 Ÿ 


Abb. 1. Pelargonium zonale: Die Größenänderungen des Durchschnittswertes einer 
einzelnen Siebröhre in ihrem Verlauf durch die Sproßachse und Hauptwurzel. (Durch- 
schnittswerte aus jeweils 100 Messungen berechnet.) Punktiert Plattenfläche, 
grau Querschnittsfläche, gestreift Gliedlänge. 
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von wahllos herausgegriffenen Einzelsiebröhren aus den verschiedenen 
Teilen einer Pflanze miteinander verglichen. Die Durchschnittswerte, 
denen jeweils 100 Messungen zugrunde liegen, zeigen trotzdem in ihrer 
Zusammenstellung die durchschnittliche Veränderung eines einzelnen 
Siebröhrenzuges durch den ganzen Pflanzenkörper auf. In der graphi- 
schen Darstellung (Abb. 1) sind die Größenveränderungen von Sieb- 
röhrenweite, Plattenfläche und Gliedlänge in ihrem Verlauf durch die 
Hauptachse und durch die Hauptwurzel aufgezeichnet. 
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Sowohl die Weite der Siebröhren als auch die Größe ihrer Platten 
nimmt von der Sproßspitze an basalwärts zu, um schließlieh in der 
Wurzel gegen die Wurzelspitze hin wieder abzunehmen. Dabei gehen 
die Änderungen in der Siebröhrenweite nicht überall parallel mit denen 
der Platte. In der Nähe der Sproß- und Wurzelspitze sind Siebröhren- 
querschnittsfläche und Plattenfläche von nahezu gleicher Größe. Mit 
zunehmender Entfernung von der Sproß- bzw. Wurzelspitze vergrößern 
sich die Platten stärker als die Querschnitte der dazu gehörenden Sieb- 
röhren. Diese Diskordanz wird durch Schrägstellung der Platten be- 
wirkt, so daß die Differenz zwischen Siebröhrenweite und Platten- 
fläche gleichzeitig auch ein Maß für die Neigung der Siebplatten ist. Aus 
den aufgezeichneten Kurven (Abb. 1) wird deutlich, daß sich die Leit- 
bahnen im Sproß anders verhalten, als in der Wurzel. Die Sproßsieb- 
röhren sind im Verlauf durch die Hauptachse einem mehrfachen plötz- 
lichen Dimensionswechsel unterworfen, der sich sowohl in der Glied- 
länge und der Röhrenweite als auch in der Plattengröße ausdrückt. 
Es wurde beobachtet, daß diese sprunghaften Änderungen immer unter 
einem Knoten sichtbar werden und wahrscheinlich durch die einmünden- 
den Leitbahnen der Blattspur bedingt sind. In den Leitbahnen der 
Hauptwurzel, die sich nach den vorliegenden Messungen ganz allmählich 
spitzenwärts verjüngen, scheinen die einmündenden Nebenwurzeln da- 
gegen keine so stark ausgeprägten Veränderungen zu bewirken. 

* Die maximal weitesten Siebröhren finden sich etwa im untersten 
Drittel des Sprosses; in den Wurzeln wird die maximale Weite im 
Wurzelhals erreicht. Im allgemeinen sind die Sproßsiebröhren weiter 
als diejenigen der Wurzel; ihre Platten aber sind nicht so ausgesprochen 
schräg gestellt. 

Mit der Weite der Siebröhren nimmt nach meinen Schätzungen auch 
die Weite der Poren in den Siebplatten ab. Genaue Angaben können 
wegen der Kleinheit der Poren bei diesem Objekt nicht gemacht werden. 

Die Längenänderungen der einzelnen Siebröhren wurden für den 
Sproß als sehr unregelmäßig befunden. Ob eine eventuelle Beziehung 
zwischen der Länge der Internodien und der Gliedlänge der ausgebildeten 
Leitelemente besteht, konnte aus diesen Messungen noch nicht ent- 
schieden werden. Im Vergleich zum Sproß hat die Wurzel kürzere Leit- 
elemente ausgebildet, d.h. in der Wurzel folgen sich die Platten in 
viel kürzerem Abstand als im Sproß. Jedenfalls ergibt sich aus den 
hier durchgeführten vergleichenden Betrachtungen, daß der Unterschied 
zwischen den Leitbahnen von Sproß und Wurzel in spezifischen 
Dimensionsänderungen der einzelnen Bauelemente seinen Ausdruck 
findet. Daß dabei offenbar die Änderungen von Siebröhrenweite, Plat- 
tenfläche und Gliedlänge der einzelnen Elemente in bestimmter Weise 
miteinander verknüpft sind, geht aus der folgenden Darstellung hervor. 
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In dem Kurvenzug der Abb. 2 wird das Verhältnis der Fläche zweier 
Siebplatten zur Fläche der Siebröhrenlängswand aufgezeigt. Es ist 
geradezu erstaunlich, zu sehen, wie sich hier alle Werte in ein viel 
ausgeglicheneres Kurvenbild einordnen. Die vorhergehend aufgezeigten 


sprunghaften Änderungen von Plattengröße 
und Siebröhrenlänge kompensieren sich. Am 
größten ist der prozentuale Anteil der Sieb- 
platten in den Wurzeln mit dem Maximum 
im ersten Drittel ünter dem Wurzelhals. Im 
Sproß liegen die Verhältnisse anders. Hier 
ist in der Sproßbasis der Plattenanteil am 
größten, durchläuft dann auf halber Höhe 
ein schwaches Minimum und fällt schließlich 
in der Spitzenregion stark ab. In der Em- 
bryonalzone kommt den Platten wieder ein 
größerer Anteil an deı Gesamtzellwand zu, 
was wohl dadurch zu erklären ist, daß in 
dieser Zone die Siebröhrenglieder extrem 
kurz sind. Bei der Berechnung des prozen- 
tualen Plattenanteils wurden die Siebfelder 
auf den Längswänden unberücksichtigt ge- 
lassen. Auch für sie gilt eine basale Größen- 
zunahme, d.h. in den weiten Siebröhren an 
Sproß- und Wurzelbasis finden wir auch 
die meisten und größten Siebfelder auf den 
Längswänden. Wenn dieser Faktor mit in 
die Kurve einbezogen würde, würden die 
Maxima noch stark überhöht werden. 

Aus diesem eigenartigen Kurvenzug, der 
in einem gewissen Sinn ein noch anschau- 
licheres Bild von den Proportionen der Leit- 
bahnen im Pflanzenkörper darstellt, als dies 
die Einzelkurven ergeben, kann man viel- 
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Abb. 2. Pelargonium zonale: 
Das durchschnittliche prozen- 
tuale Verhältnis der Fläche von 
zwei Siebplatten zur Fläche 
der zugehörigen Siebröhren- 
längswand im Verlauf durch 
die Pflanze. (Die zugrunde 
gelegten Durchschnittswerte 
von Platten- und Längswand- 
fläche wurden aus jeweils 
100 Messungen berechnet.) 





leicht entnehmen, daß die Änderungen in den Dimensionen offenbar 
doch von ganz bestimmten Bauprinzipien beherrscht werden. 


2. Die Leitbahnen der Blätter und Nebenwurzeln. 


Im Anschluß an die Verhältnisse in der Hauptachse sollen nun- 
mehr die Leitbahnen der Blätter und Seitenwurzeln beschrieben werden. 
In der nebenstehenden Tabelle 1 bedeutet die Blattnummer die Insertion 
von oben nach unten; dabei wurden die verwelkten und abgefallenen 


Blätter mitgezählt. 
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Tabelle 1. Pelargonium zonale. Die Dimensionen der einzelnen Siebrührenglieder 
in den Blättern und Nebenwurzeln (10. 4. 44). 

Jeder Zahlenwert = Durchschnittswert aus 100 Messungen. 


























Einzelsiebréhrenglied 
| | Verhältnis 
Quer- | Fläche von 
Organ Gliedlänge | schnitts- Zr 2P zus 
ne | Fläche der 
| Längswand 
u we | u? % 
Blatt Nr. 1 Hauptnerv . . 107 28,4 35,4 | 3,50 
DE. 2: 143 36,4 47,5 | 3,12 
Stengel 1 em unter Insertion 
125 em über Wurzel . . 120 31,2 42,6 | 3,60 
Blatt Nr. 3 Hauptnerv . . 268 65,2 84,6 | 2,21 
s PES... à «+ 190 114,1 141,2 3,98 
Stengel 1 cm unter Insertion | 
108 cm über Wurzel . . 287 113,4 | 1871 | 3,46 
Blatt Nr.3 Seitennerv . . 172 26,4 | 38,7 2,18 
»  Nr.12 Hauptnerv. . 170 30,1 40,8 2,46 
» Dr. 12 Stielmitte . . 168 54,1 77,1 3,80 
» Nr. 12 Blattspur . . 176 69,4 89,5 3,43 
Stengel 1 cm unter Insertion 
28 cm über Wurzel . . 360 272,0 | 354,0 3,37 
Nebenwurzel II. Ordnung . 272 47,7 | 65,2 1,95 
2 ( hier gael 235 44,1 | 71,2 2,57 
Hauptwurzel 1 cm unter | 
Insertion, 98 em lang . 230 127,0 | 2270 | 4,94 


In Weite und Lange sind, wie Tabelle 1 zeigt, die Siebréhren der 
Blätter, sowie der Nebenwurzeln von wesentlich kleineren Ausmaßen 
als die Leitelemente der Hauptachse. Zum Vergleich wurden jeweils 
die Werte für die Hauptachse 1 cm unterhalb der Insertionsstelle mit 
in die Tabelle aufgenommen. Im Blatt selbst nehmen die Leitelemente 
basalwärts an Weite zu. In den feinverzweigten Blattnerven sind die 
Siebröhren am englumigsten, erweitern sich in den Hauptnerven und 
durch den Blattstiel zu einer Maximalweite in der Blattspur. Gleich- 
zeitig nimmt auch der prozentuale Siebplattenanteil zu. 

Entsprechend gilt für die Nebenwurzeln, daß ihre Leitelemente 
sich apikalwärts verjüngen. 


B. Das Siebrôhrensystem von Bryonia dioica. 


Die Siebröhren von Bryonia dioica sind in ihrer charakteristischen 
Gestalt im Gegensatz zu Pelargonium auch im mikroskopischen Quer- 
schnittsbild immer mit Sicherheit zu identifizieren. Damit ist hier die 
Möglichkeit zu einer genaueren zahlenmäßigen Erfassung der gesamten 
Leitelemente eröffnet. 
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Es wurden dazu jeweils alle Siebröhren eines Querschnittes gezeichnet, 
gezählt und in ihrer Querschnittsfläche planimetrisch bestimmt. Die Länge 
der Siebröhrenglieder wurde aus jeweils 100 Messungen von Längsschnitten als 
Durchschnittswert berechnet. Auch die Siebporen wurden ausgezeichnet, ge- 
zählt und in ihrer Größenausdehnung gemessen. Die Anordnung der Leitbündel 
im Stengel folgt dem bei Cucurbitaceen vorherrschenden Typus. In 2 Kreisen 
alternieren 5 große bikollaterale (Innenkreis) mit 5 kleinen bikollateralen Bündeln 
(Außenkreis). Ihre peripheren Siebteile werden im folgenden als die „äußeren“ 
bezeichnet; im Gegensatz dazu sind die „inneren“ Siebteile nach dem Stengel- 
zentrum orientiert. 

Als „Wurzel‘ wird im folgenden die knollig verdickte Wurzelrübe mitsamt 
der Hauptwurzel, in welche sie ausläuft, bezeichnet. 

Es wurden zwei ganze Pflanzen eingehend untersucht und in allen Organen 
durchgemessen. An einigen weiteren Exemplaren wurden durch Stichproben die 
Meßwerte bestätigt. 

Bei den folgenden Darstellungen der Meßergebnisse wird mit ‚innerer Ober- 
fläche‘ eines Siebröhrengliedes die von Plasma bedeckte Zellwand (= Längs- 
wand plus Fläche von 2 Platten) bezeichnet. Zahlenangaben für die innere 
Oberfläche aller Siebröhren bedeuten hier nur die Summe der inneren Oberflächen 
aller Siebröhrenglieder in einem 1 cm langen Organabschnitt, desgleichen geben 
die Zahlenwerte für das ,,Gesamtvolumen“ aller Siebröhren immer nur den 
summarischen Inhalt an, den alle Siebröhren eines 1 cm langen Organabschnittes 
einschließen. Wenn im folgenden also von den „Änderungen“ der inneren Ober- 
fläche und des Gesamtvolumens gesprochen wird, sind damit die wechselnden 
Werte gemeint, die jeweils einem 1 em langen Organabschnitt in den verschiedenen 
Pflanzenteilen zukommen. 

Die Zahlenangaben beziehen sich also immer nur auf einzelne Teile des Pflan- 
zenkörpers und geben damit im strengen Sinne nur die wechselnden Anteile 
der verschiedenen Organabschnitte an dem gesamten Siebröhrensystem der 
ganzen Pflanze an. 


1. Die Leitbahnen in der Hauptachse und in der Wurzelrübe 
bzw. Hauptwurzel. 

a) Die Gesamtleitbahn (= Summe aller Siebröhren) und ihr Verlauf 
in der Pflanze. Während für Pelargonium nur die Änderungen von 
Einzelsiebröhren bzw. deren Durchschnittswerten im Verlauf durch den 
Pflanzenkörper beschrieben werden konnten, soll hier zunächst die 
Gesamtheit aller Siebröhren betrachtet werden und das Gesamtbild 
alsdann in seine Details aufgelöst werden. 

Auf dem Stengelquerschnitt einer kräftigen Pflanze von Bryonia 
dioica kann man durchschnittlich 300—400 Siebröhren zählen. Wie 
sich die Zahl der Siebröhren im Verlauf durch den Stengel einer 
7,40 m hohen Sproßachse verhält, ist aus Tabelle 2 und Abb. 37 zu 
sehen. 

In der Sproßachse ist die Siebröhrenzahl einem vielfachen Wechsel 
unterworfen, der sich hier in mehreren scharfen Wendungen des Kurven- 
zuges ausdrückt. An den Stellen des sprunghaften Zahlenwechsels 
nimmt der Stengel jeweils Leitbahnen aus einmündenden Seitenachsen 
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Tabelle 2. Bryonia dioica. Die Phloemleitbahn in Stengel und Hauptwurzel in 
ihrem Aufbau aus der Summe aller Siebröhren (23.9. 46). 




















Summe aller Siebröhren 
in einem 1 em langen 
Untersuchter Organabschnitt Siebröhrenzahl Organabschnitt 
des Organ 
querschnitts . Volumen innere 
1 mm?’ Oberfläche mm? 
738 cm 292 0,277 | 103,9 
730 cm 263 0,628 | 140,3 
700 cm 278 0,878 | 179,6 
‘600 cm 298 1,462 | 237,7 
Stengel, 58lcm über der 285 1,465 | 231,0 
740 cm lang 579 cm Basis 341 2,040 | 294,2 
300 cm 414 3,200 | 412,9 
200 cm 364 2,441 | 348,7 
100 cm 321 2,172 | 317,1 
10 cm . 373 | 4,241 | 492,7 
20 cm 610 3,652 | 520,8 
40 cm 485 3,458 | 508,7 
Wurzelrübe, 60cm hinter 375 | 3,102 492,3 
Hauptwurzel 80cm dem 320 2,123 | 440,1 
165cm lang 100cm Ansatz 240 | 1,601 360,3 
120 cm 197 | 1,522 | 3122 
140 cm 113 | 0,731 86,3 
160 em 83 | 0,300 | 42,6 


auf, wodurch die Zahl der Leitbahnen in der Hauptachse vorüber- 
gehend vermehrt wird. In einem gewissen Abstand von solchen Ein- 
mündungsstellen findet durch Verschmelzung wieder eine Reduktion 
der Leitbahnen statt, so daß im Verlauf durch die Hauptachse die 
Zahl der Siebröhren immer nur in relativ geringen Grenzen schwankt. 
Abgesehen von diesen örtlichen Veränderungen wurden die meisten 
Leitbahnen auf halber Höhe des Stengels mit 417 Siebröhren auf dem 
Querschnitt gefunden. In der apikalen Stengelzone fällt die Zahl ab 
bis auf ein Minimum von 265 Siebröhren auf dem Querschnitt. In 
der Wurzelrübe, wo zunächst nahe dem Wurzelhals relativ sehr viele 
Leitbahnen ausgebildet sind, nimmt die Zahl der Siebröhren im Verlauf 
durch die Wurzelrübe und die daran anschließende Hauptwurzel spitzen- 
wärts stärker ab als im Sproß. Sie vermindert sich von 602 Siebröhren 
auf dem Querschnitt nahe dem Wurzelhals bis auf nur 78 Siebröhren _ 
auf dem Wurzelquerschnitt 4 cm hinter der Wurzelspitze. In anderen 
untersuchten Pflanzen lagen die Verhältnisse für den Sproß ähnlich 
den hier mitgeteilten, während für die Wurzelrübe unter Umständen 
noch wesentlich größere Maximalwerte gefunden wurden. 

Als charakteristisch für die zahlenmäßige Verteilung der Siebröhren 
auf das Leitsystem der Hauptachse und der Wurzelrübe mit anschließen- 
der Hauptwurzel mag gelten, daß die Siebröhrenzahl im Sproß, trotzdem 
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sie einem vielfachen sprunghaften Wechsel unterworfen ist, nur in relativ 
engen Grenzen schwankt und sich auch in der apikalen Zone nicht 
sehr stark vermindert, während in der Wurzelrübe-Hauptwurzel die 
Siebröhrenzahl in kontinuierlicher Abnahme stark reduziert wird. 

Die innere Oberfläche aller Siebröhren in einem 1 em langen Stengel- 
stück schwankt durchschnittlich zwischen 300—500 mm? und ist damit 


Sproßhöhe — 


= Wurzel 





Zahl &.0berflöche [mm] Volumen mr] ~ 


Abb. 3. Bryonia dioica: Die Phloemleitbahn in ihrem Verlauf durch Stengel und Wurzel 
(Rübe und Hauptwurzel) in ihrem Aufbau aus der Summe aller Siebröhren. I. Zahl 
der Siebröhren auf dem Querschnitt. ZI. Innere Oberfläche aller Siebröhrenglieder 
in je einem-1 cm langen Organabschnitt in Quadratmillimetern. III. Volumen aller 
Siebröhren in je einem 1 cm langen Organabschnitt in Kubikmillimetern. 


etwa 3—4mal so groß wie die äußere Epidermisoberfläche des betreffen- 
den Stengelabschnittes. Diese gewaltige Oberfläche schließt nur ein 
Volumen von 2—3 mm? ein. In ihrem Verlauf durch den Stengel 
ändern sich die innere Oberfläche und das Gesamtvolumen aller Sieb- 
röhren nahezu gleichartig (vgl. Abb. 3/II, III) und zeigen an den Ein- 
mündungsstellen von Seitenbahnen denselben sprunghaften Wechsel, 
der auch für die zahlenmäßige Verteilung der Siebröhren gilt (s. auch 
Tabelle 2). Im Vergleich mit der Zahl der Siebröhren nehmen im Sproß 
die innere Oberfläche und das Volumen apikalwärts verhältnismäßig 
stärker ab. Von Maximalwerten von 419 mm? und einem zugehörigen 
Inhalt von 3,3 mm? auf halber Höhe des Stengels fallen sie bis auf 
Planta Bd.35. 42 
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Minimumwerte von 103 mm? und 0,27 mm? in 4 cm Entfernung unter dem 
Vegetationspunkt ab. Im basalen Sproßdrittel wird von innerer Ober- 
fläche und Volumen ein eigenartiges Minimum durchlaufen, das weiter 
basalwärts, beim Übertritt der Sproßachse in die Wurzel von einem 
Maximum gefolgt wird. In der Wurzelrübe fällt die innere Oberfläche 
von einem Höchstwert im Wurzelhals rascher ab als das Gesamtvolumen. 

In eingehenden Messungen wurde noch ein zweites Exemplar von 
Bryonia dioica untersucht. Die Ergebnisse zeigen eine auffallende 
Parallelität zu den vorhin mitgeteilten und 
sollen wenigstens für das Volumen in einer Kurve 
(Abb. 4.) gezeigt werden. 

Auch die innere Oberfläche und die Zahl der 
Siebröhren zeigen in ihren Änderungen starke 
Angleichung an die Verhältnisse, die für die 
zuerst untersuchte Pflanze aufgefunden wurden. 
Auf eine graphische Darstellung kann daher 
verzichtet werden. 

Im Überblick auf die zusammengestellten 
Meßwerte (Tabelle2, Abb. 3/7, II, 111 und Abb.4) 
erkennen wir, daß die Pflanze die Gesamtheit 
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Abb. 4. Bryonia dioica: Das Gesamtvolumen aller Sieb- 
réhren im Verlauf durch SproBachse und Wurzel (Rübe 
und Hauptwurzel) von zwei Pflanzenexemplaren. (Die 
angegebenen Werte beziehen sich auf jeweils einen 1 cm 

Organabschnitt.) Ausgezogene Kurve: Pflanze mit 
7,40 m hohem Sproß und 1,65 m langer Wurzel (23. 9. 46). 
Punktierte Kurve: Pflanze mit 5,12 m hohem Sproß und 








78 cm langer Wurzel (9. 7. 46). 


ihrer Leitbahnen offenbar einem bestimmten Bauplan unterordnet, 
wonach maximale Verhältnisse auf halber Höhe des Stengels und beim 
Übertritt vom Sproß in die Wurzel herrschen, und für die Spitzen- 
regionen von Sproß und Wurzel die Werte mehr oder weniger stark 
abfallen. Es besteht vielleicht die Möglichkeit, diese Verhältnisse mit 
der Beobachtung ZIMMERMANNs in Verbindung zu bringen, wonach in 
der Mitte eines Jahrestriebes die Menge des vorhandenen Wuchsstoffes 
am größten ist und im Verlauf durch die Achse basal- und apikal- 
wärts abnimmt. 

b) Die einzelnen Siebteile und deren Verlauf in der Pflanze. Im 
Stengel sind als verschiedenwertige Siebteile das Außen- und Innen- 
phloem der großen Bündel und das Außen- und Innenphloem der weiter 
außen liegenden kleinen Bündel zu unterscheiden. Es soll nun analysiert 
werden, welchen Anteil die verschiedenwertigen Siebteile an den, im 
vorhergehenden aufgezeigten Änderungen der Gesamtleitbahn nehmen. 
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Die im folgenden angeführten Werte beziehen sich immer auf die Summe 
der Siebröhren aus 5 gleichartigen Siebteilen. Zum Vergleich sind in 
der graphischen Darstellung (Abb. 5) das zahlenmäßige Verhalten der 
Siebröhren, die innere Oberfläche und das Volumen gegenüber gestellt. 


Y 





Sproßhöhe —» 


—— Wurzel 


Zohl 2.0berfläche [mr] Volumen [mr] 


Abb. 5. Bryonia dioica; Die Phloemleitbahn in ihrem Verlauf durch Stengel und Wurzel 
(Rübe und Hauptwurzel) in ihrer Zusammensetzung aus den verschiedenwertigen 
Siebteilen. In den Figuren folgen jeweils von außen nach innen, dunkel: Summe aller 
Siebröhren der 5 äußeren Siebteile der großen Bündel, hell: Summe aller Siebröhren der 
5 inneren Siebteile der großen Bündel, dunkel: Summe aller Siebröhren der 5 äußeren 
Siebteile der kleinen Bündel, hell: Summe aller Siebröhren der 5 inneren Siebteile der 
kleinen Bündel. /. Zahl der Siebröhren auf dem Querschnitt. ZI. Innere Oberfläche 
aller Siebröhrenglieder in je einem 1 cm langen Örganabschnitt in Quadratmillimetern. 
JII. Volumen aller Siebröhren in je einem 1 cm langen Organabschnitt 
in Kubikmillimetern. 


Bei der zahlenmäßigen Verteilung. der Siebröhren (Abb. 5/7) kommt 
im Verlauf durch den ganzen Stengel dem Außenphloem der großen 
Bündel der weitaus größere Anteil zu. Auch in den kleinen Bündeln 
zählt das Außenphloem mehr Siebröhren als der innere Siebteil. Die 
Einmündung von Seitenbahnen in die Hauptachse wird vorwiegend 
von den großen Bündeln unter Ansteigen der Siebröhrenzahl aufge- 
nommen, während in den kleinen Bündeln nur eine schwache An- 
deutung des Geschehens bemerkbar ist. Es ist recht erstaunlich zu 
sehen, daß die kleinen Bündel an der Spitze eine nahezu gleich große 
Zahl von Siebröhren führen wie an der Stengelbasis. 

42* 
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Bei der Betrachtung von innerer Oberfläche und Volumen sehen 
wir (Abb. 5/11, III), daß den äußeren und inneren Siebteilen der Haupt- 
bündel der größte Anteil zukommt. Das Außenphloem der kleinen 
Bündel, das sogar eine beträchtliche Anzahl von Siebröhren führt, 
steht mit der inneren Oberfläche und besonders mit dem Gesamt- 
volumen seiner Leitelemente weit hinter den großen Bündeln zurück. 
Ebenso wie bei der zahlenmäßigen Verteilung der Siebröhren verhalten 
sich die großen Bündel auch in bezug auf die innere Oberfläche und 
das Volumen bei der Aufnahme von Seitenbahnen plastischer als die 
kleinen Bündel, die sich nur wenig verändern. So werden auch die 
Änderungen in der Gesamtleitbahn im wesentlichen von den äußeren 
Siebteilen der großen Bündel vorgezeichnet, die Maximalwerte für die 
innere Oberfläche und das Volumen an der Sproßbasis und auf halber 
Höhe des Stengels besitzen und deren Dimensionen in der apikalen 
Stengelzone stark abnehmen. Nahe der Sproßspitze übertrifft das 
Volumen des inneren Siebteils sogar das stark reduzierte Volumen der 
Siebröhren des Außenphloems der großen Bündel (vgl. Tabelle 3). 

Die Tabelle 3 bringt dazu einige Zahlenangaben: 

Tabelle 3. Bryonia dioica. Die Phloemleitbahn in der Hauptachse (— 740 cm 
lang) in ihrer Zusammensetzung aus den verschiedenwertigen Siebteilen (23. 9. 40). 





























Summe aller Siebröhren 
aus je 5 gleichwertigen Siebteilen 
Untersuchter in ei 1 1 
a Zn er Gemessene Siebteile Lt Querscatit er 
Siebröhrenzahl Volumen | innere 
mm?’ Oberfläche mm? 
Stengel jgroße Bündel: 
730 cm über | 5 äußere Siebteile 107 0,191 51,4 
der Basis 5 innere N 60 0,281 44,6 
kleine Bündel: 
5 äußere Siebteile 59 0,082 25,2 
Sinnere „ 37 0,074 19,1 
Summe ..... 263 0,628 140,3 
Stengel |große Bündel: 
400 cm über | 5 äußere Siebteile 154 1,640 190,6 
der Basis 5 innere © 76 0,764 92,1 
kleine Biindel: 
5 äußere Siebteile 118 0,348 73,6 
5 innere * 69 0,116 31,2 
Summe . . . . . 417 2,868 387,5 
Stengel | grofe Bündel: 
8cm über 5 äußere Siebteile 182 2,901 298,8 
der Basis 5 innere ÿ 66 0,445 67,9 
kleine Bündel: i 
5 äuBere Siebteile 99 0,771 104,0 
5 innere a 26 0,124 22,0 
ei oats 4,241 492,7 
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c) Die einzelnen Siebröhren und deren Verlauf in der Pflanze. Nach- 
dem gezeigt wurde, welchen Anteil die verschiedenwertigen Siebteile 
an der Gesamtheit des pflanzlichen Leitungssystems nehmen und wie 
sie sich additiv zusammenordnen, sollen jetzt als die letzten Bausteine 
der pflanzlichen Leitbahnen die einzelnen 
Siebröhrenglieder in ihrem Verlauf durch m 
den Stengel untersucht werden. Die Ver- 
schiedenwertigkeit der großen und kleinen gies? 





| 


Bündel findet letztlich auch ihren Ausdruck 

in der Gestaltung der einzelnen Siebröhren- 2 er“ \ 
glieder. Die weitesten Leitelemente werden § ‚| ! 
in den großen Bündeln und vornehmlich & A 
in deren äußeren Siebteilen ausgebildet. In ar > 
letzteren verändert sich die Weite der Sieb- 4 


röhren im Verlauf durch den Stengel in 
einiger Angleichung an die Verhältnisse, wie 
sie für die Gesamtheit aller Siebröhren auf- 
gezeigt wurden (vgl. Abb.3 mit Abb. 6). . 

Die Aufnahme der Seitenbahnen findet g . 














ihr Abbild in einer plôtzlichen Erweiterung 
der einzelnen Leitelemente. Apikalwärts 0 
nimmt die Weite der einzelnen Siebröhren 


| La | 
2 30 40 Op 
Sbrn.-Vurchmesser —~ 





stark ab bis zu einem Minimumwert von 
10, der in einem bedeutenden Gegensatz 
steht zu den weitesten Siebröhren mit 45 u 
Durchmesser an der Sproßbasis. Eine ein- 
zige dieser weiten Siebröhren könnte in 
ihrem Lumen mit der Querschnittsfläche 
von 1590 u? das gesamte Siebröhrenareal 
eines quergeschnittenen Siebteils aus der 
Sproßspitzenregion aufnehmen ! — Die Sieb- 
röhren aus dem Innenphloem der großen 
Bündel sind auf halber Höhe des Stengels 
am weitesten und tragen damit wesentlich 
bei zu dem Maximum für das Gesamt- 


Abb. 6. Bryoniadioica: DieGrö- 
Benänderungen des Durchmes- 
sers der einzelnen Siebröhren 
aus den verschiedenwertigen 
Siebteilen in ihrem Verlauf 
durch Sproßachse und Wur- 
zel (Rübe und Hauptwurzel). 
(Durchschnittswerte aus je- 
weils 100 Messungen berechnet.) 
Ausgezogene Kurve: Einzel- 
siebröhre aus großem Bündel 
(Außenphloem), gestrichelte 
Kurve: Einzelsiebrühre aus 
großem Bündel (Innenphloem), 
Strich - Punkt - Kurve: Einzel- 
siebröhre aus kleinem Bündel 
(Außenphloem), Strich-Kreis- 
Kurve: Einzelsiebröhre aus 
kleinem Bündel (Innenphloem). 





volumen aller Siebröhren in diesem Stengelabschnitt (vgl. mit Abb. 3). 
In der apikalen und basalen Zone verengern sie sich stark und stehen 
an der SproBbasis mit einem Durchmesser von 25—30 u erheblich 
hinter den Siebröhren des Außenphloems zurück. Dagegen übertreffen 
sie nahe der Sproßspitze mit ihrer durchschnittlichen Weite von 22 
die Leitelemente des äußeren Siebteils, die an dieser Stelle nur noch 
16 u weit sind. 

Die kleinen Bündel führen relativ enge Siebröhren, die sich im 
Verlauf durch den Stengel nur wenig verändern. In den basalen 








SproBteilen sind im AuBenphloem die weitesten Elemente zu finden, 
und im oberen SproBdrittel kehrt sich das Verhältnis um, indem das 


Innenphloem nun weitere Siebröhren führt. 


Die Eigentümlichkeit, daß in der apikalen Stengelzone das Innen- 


phloem durch seine weiteren Leitelemente vor dem Außenphloem an 
Bedeutung zunimmt, gilt also für = ps 

die groBen wie für die kleinen | TEE 
Bündel gemeinsam. 
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Abb. 7a—c. Bryonia dioica (Sproßhöhe 7,40 m, Wurzellänge 1,65 m): quergestellte 
Siebröhren mit Siebplatten aus der: a Hauptachse 10 cm unter dem Vegetationspunkt ; 
großes Bündel äußerer Siebteil; b Hauptachse 1,70 m über der Basis; großes Bündel 
äußerer Siebteil; c Hauptachse 2 cm über der Basis; großes Bündel äußerer Siebteil; 
d Wurzelrübe 4 cm unter dem Wurzelhals. Ina, b und d wurden die Kallusbeläge mit 
KOH herausgelöst; in c sind die Kalloseröhrchen dunkel gezeichnet. In b, c und d sind 

auf die Zellwände kolienchymartige Verdickungsleisten aufgelagert. 


Von den zahlreichen Siebröhren in der Wurzelrübe, die hier in 
ihrer radiären Anordnung keine Unterscheidung in große und kleine 
Bündel mehr zulassen, erreichen nur wenige einen Durchmesser von 
40—45 u, wie er in den weitesten Elementen der Sproßbasis gemessen 
wird. Die Mehrzahl der Siebröhren ist wesentlich enger. Der berechnete 
Durchschnittswert liegt bei 204. Wie sich die Wurzel spitzenwärte 
verjüngt, nimmt die Zahl der engen Leitbahnen rascher ab, und in 
dem dünnen Fortsatz der Wurzelrübe herrschen die weitesten Elemente 
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wieder vor. Dadurch steigt der Durchschnittswert für die Weite der 
Einzelsiebröhre wieder an und fällt erst dicht vor der Wurzelspitze ab. 
In Abb. 7 werden einige Querschnittsbilder von Siebröhren aus den ver- 
schiedenen Pflanzenabschnitten im gleichen Maßstab vergrößert gezeigt. 


Die Veränderungen in der Längenaus- 
dehnung der einzelnen Siebröhrenglieder 
unterliegen starken Schwankungen. 

Wie aus Abb. 8 sichtbar wird, wurden 
für die äußeren Siebteile der großen und 
kleinen Bündel in der oberen SproBhälfte 


die längsten Siebröhren gefunden. Basal- : 


wärts verkürzen sich die Siebröhrenglieder. 
In der Wurzelrübe finden sich nur relativ 
kurze Leitelemente, die über eine Glied- 
länge von 220, nicht hinauskommen. 
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Mit der Veränderung der spezifischen | 


Leitelemente geht auch eine Veränderung 
der anderen Zellelemente im Phloem einher. 
In der Sproßachse vergrößern sich die Ge- 
leitzellen der Siebröhren und die Phloem- 
parenchymzellen basalwärts und nehmen an 
Wanddicke zu. Recht auffallend wird diese 
Gestaltsveränderung in der basalen Stengel- 
zone, wo auf die Zellwände kollenchymartige 
Verdickungsleisten aufgelagert werden. Mit 
zunehmendem Abstand von der Sproßspitze 
werden zuerst die Phloemscheiden und nach 
und nach auch alle anderen Bauelemente 
des Phloems von der kullenchymartigen 
Zellwandverdickung betroffen. Nur die 
Zellwandpartien, die zwischen den Sieb- 
röhren und ihren Geleitzellen ausgebildet 
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Abb. 8. Bryonia dioica: Die 
Größenänderungen der Glied- 
lange der einzelnen Siebréhren 
aus den verschiedenwertigen 
Siebteilen in ihrem Verlauf 
durch die SproBachse und Wur- 
zel (Riibe und Hauptwurzel). 
(Durchschnittswerte aus je- 
weils 100Messungen berechnet.) 
Ausgezogene Kurve: Einzel- 
siebröhre aus großem Bündel 
(Außenphloem); Strich-Punkt- 
Kurve: Einzelsiebröhre aus 
kleinemBündel(Außenphloem). 


werden, erfahren keine solche Wandverdickung. In den Parenchym- und 
Geleitzellen sind die Wandverdiekungen so angelegt, daß tüpfelartige 
Aussparungen eine Verbindung mit den umgebenden Zellen ermöglichen. 
Für die Siebröhren selbst wurden keine derartigen Verbindungen mit 
den umgebenden Parenchymen beobachtet (vgl. Abb. 7). 

Wie für Pelargonium zonale wurde auch für Bryonia dioica das 
prozentuale Verhältnis der Fläche zweier Platten zur Fläche der Längs- 
wand eines Siebröhrengliedes berechnet und graphisch dargestellt 


(s. Abb. 9). 


Auch hier fügen sich die Werte in ein ziemlich ausgeglichenes 


Kurvenbild ein, obwohl für die Weite als auch für die Länge der einzelnen 
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Siebröhrenglieder beträchtliche Schwankungen gemessen wurden (vgl. 
Abb.6 und Abb. 8). Der größte prozentuale Plattenanteil, der für 
Pelargonium dicht hinter dem Wurzelhals in der Wurzel gefunden 
wurde, findet sich für Bryonia dioica dicht über dem Wurzelhals im 
Sproßstengel. Für den Sproß beider Pflanzen gilt gemeinsam, daß der 
prozentuale Plattenanteil basalwärts 
m ansteigt. Was von Pelargonium weit- 
Tr. gehend durch Schrägstellung der 
Platten erreicht wurde, wird von 





3 N} Bryonia durch eine extreme Ver- 
s A kürzung der Siebröhrenglieder be- 
wirkt. Als Erklärung für diese Eigen- 

u: tümlichkeit könnte zwar für Pelar- 


Fe SR gonium die Deutung Münces (MüncH 
1942) gelten, wonach durch das 
Schrägstellen der Platten das ge- 
samte Porenareal vergrößert wird, 
und die Durchlässigkeit der Sieb- 
db ———n platten für eine Druckströmung er- 
höht wird. Bei Bryonia würde durch 
die Vergrößerung des prozentualen 

| Liitiitili run, 
365678 90n BBMS% Plattenanteils jedoch gerade das 
php Plattenanteil — Gegenteil erreicht; denn durch das 
Abb. 9. Bryonia dioica: Das durch- 4: ; : 

hnittliche prozentuale Verhältnis der dichte Aufeinanderfolgen von Sieb- 
Fläche von 2 Siebplatten zur Fläche platten muß der eventuelle Wider- 
= mer erregen stand, den eine Platte der Druck- 
Verlauf durch Sproßachse und Wurzel strömung entgegensetzt, verviel- 
(Rübe und Hauptwurzel). (Die zugrunde 5 ee 
gelegten Durchschnittswerte von Plat- facht werden. Die Erklärung Münchs 
ten-, und Längswandfläche wurd i ; 
pe nauk CL) oe kann also nicht verallgemeinert 
gezogene Kurve: Außenphloem dergro- werden und ist fiir die Druckstrom- 

ßen Bündel; Strich-Punkt-Kurve: u ame ; 

Außenphloem der kleinen Bündel. theorie nicht beweisend. 

d) Die Änderungen der Siebporen 
in den verschiedenen Organteilen. Die Platten sind in allen Siebröhren quer 
zur Längsrichtung der Siebröhren gestellt und ändern sich daher analog 
der Siebröhrenweite. Die Poren der Siebplatten sind jedoch in Zahl und 
Weite einem Wechsel unterworfen, der nicht proportional der Weite der 
betreffenden Siebröhren ist. In jedem Siebteil kommen nämlich neben- 
einander Siebröhren mit groß- und kleinerporigen Platten vor. Dabei 
haben allerdings in der Regel die weitesten Siebröhren auch die größten 
und zahlreichsten Poren in ihren Platten. In den engeren Leitelementen 
desselben Siebteils sind entweder die Platten kleinporiger, führen aber 
dann eine annähernd gleichgroße Porenzahl wie die nebengeordneten 
großporigen Platten, oder aber die Poren vermindern sich in ihrer Zahl, 
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haben aber dafür einen fast ebenso großen Durchmesser, wie er den Poren 
der weitesten Siebröhren zukommt. Das gesamte Porenareal (Kallus mit 
KOH oder Eau de Javelle herausgelöst) einer jeden Siebplatte nimmt 
etwa 46—68% der Siebplattenfläche ein. Wenn als Porenweite nur 
der innere Durchmesser der Kalloseröhrchen berechnet wird, sind sogar 
nur noch 4-6% der Siebplattenfläche von Poren durchbrochen (vgl. 
Abb.7)! Für Bryonia dioica trifft demnach die Schlußfolgerung 
Münchs, „daß die Poren in ihrer Gesamtheit keine entscheidende 
Verkleinerung des Strombettes bedeuten‘ (Münch 1942, S. 256), nicht 
zu, ganz abgesehen davon, daß MüncH immer das von Kallus befreite 
Porenareal seiner Rechnung zugrunde gelegt hat. Um die innere 


Tabelle 4. Bryonia dioica. Die Größe der Siebplatten mit ihren -Poren in der 
Sproßachse (= 740 cm lang) und in der Hauptwurzel (= 165 cm lang). 
Jeder Zahlenwert — Durchschnittswert aus 100 Messungen. 











Fläch Durchschnittliche 
en Gemessene te P ME Weite oines Porus #° 
abschnitt PA Siebplatte Isicpplatte| ohne | ds ne. 
= Kallus | Fönrchens 
Stengel große Bündel: 
730 em über äußerer Siebteil 430 78 2,69 0,35 
der Basis innerer dE 330 72 2,38 0,27 
kleine Bündel: 
äußerer Siebteil 160 45 2,35 0,21 
innerer 4 260 66 2,65 0,23 
Stengel große Bündel: 
640 cm über äußerer Siebteil 1100 88 6,58 0,73 
der Basis innerer ui 860 48 9,16 1,09 
kleine Bündel: 
äußerer Siebteil 210 63 1,97 0,15 
innerer à 200 49 2,21 0,26 
Stengel große Bündel: 
370 cm über äußerer Siebteil 1320 61 11,20 0,85 
der Basis innerer 5 1250 68 10,01 0,72 
kleine Bündel: 
äußerer Siebteil 390 59 4,20 0,34 
innerer “x 260 48 2,85 0,25 
Stengel große Bündel: 
2cm über äußerer Siebteil 2650 82 22,31 1,70 
der Basis innerer A 1630 83 13,82 1,06 
kleine Bündel: 
äußerer Siebteil 1150 87 7,63 0,83 
innerer Pr 650 52 7,20 0,84 
Wurzel 1570 82 9,75 0,914 
2 cm hinter 780 55 6,53 0,73 
dem Ansatz 600 76 3,91 0,44 
Wurzel 1480 8 9,22 0,89 
108 cm hinter 880 49 7,10 0,75 
dem Ansatz 
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Oberfläche von Poren und Siebröhren vergleichen zu können, wird 
für die Siebplatte eine Dicke von 24 angenommen und die Summe 
der inneren Mantelflächen aller: Poren einer Platte mit einem 2 « hohen 
Mantelabschnitt aus der zugehörigen zylinderförmigen Siebröhre ver- 
glichen. Aus einem solchen Vergleich zeigt sich, daß durch die Auf- 
teilung in Siebporen die innere Oberfläche in der Siebplatte verhältnis- 
mäßig vergrößert wird. Wenn für die Poren als innere Oberfläche 
der innere Zylindermantel der Kalloseréhrchen angenommen wird, wird 
die Flächengröße etwa auf das Doppelte vergrößert. Wenn nach Heraus- 
lösen der Kallosebeläge die Mantelfläche der Poren als innere Ober- 
fläche berechnet wird, ist sie ungefähr 5mal größer als der Mantel 
eines 2 u langen Röhrenabschnittes der betreffenden Siebréhre. Das 
zeigt, daß in den Poren der Siebplatten von Bryonia dioica das Sieb- 
röhrenlumen verhältnismäßig eingeengt, die innere Oberfläche dagegen 


_ aber verhältnismäßig vergrößert wird. 


Wenn die Platten der weitesten Siebröhren eines jeden Siebteils 
vergleichend betrachtet werden, sehen wir, daß die Siebröhren der 
großen und kleinen Bündel in ihren Platten nahezu gleichviel Poren 
haben (vgl. Abb. 7). Die Porenweite ist dagegen recht verschieden und 
für die Elemente der kleinen Bündel am geringsten. Im Verlauf durch 
den Stengel nimmt die Porenweite apikalwärts ab, die Porenzahl ver- 
mindert sich dagegen für die einzelnen Siebröhren nur wenig. Auch 
in der Wurzel nimmt die Porenweite spitzenwärts ab. 


Zusammenfassung. 


Nach diesen Einzelausführungen kann im Überblick’ noch einmal 
zusammengefaßt werden: In der Hauptachse von Bryonia dioica werden 
Änderungen der Gesamtheit der Leitbahnen als auch diejenigen unter- 
geordneter partieller Systeme (als solche wurden die Leitbündel, die 
verschiedenwertigen Siebteile und letztlich die Einzelsiebröhren und 
deren Siebplatten untersucht) offenbar von bestimmten Gesetzmäßig- 
keiten beherrscht, wonach das absolute Volumen und auch die absolute 
innere Oberfläche gegen die apikalen Zonen (Sproß- und Wurzelspitze) 
abnehmen. Die Änderungen gehen aber nicht streng parallel. Da be- 
sonders in den Spitzenzonen die Gesamtleitbahn aus engeren Leit- 
elementen aufgebaut wird, ist hier die innere Oberfläche in bezug auf 
das eingeschlossene Volumen relativ größer. 

Im ganzen werden die Änderungen in der Gesamtleitbahn des 
Stengels weniger durch ein zahlenmäßiges Zu- und Abnehmen von 
Siebröhren als durch eine Veränderung der Einzelsiebröhren in ihren 
Dimensionen bedingt. Desgleichen gilt für die Einzelsiebröhren, daß 
ihre Siebplatten weniger durch die Porenzahl als durch die Ausdehnung 
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der Poren verändert werden. Der stärkste Wechsel der Siebröhren- 
dimensionen wurde in den äußeren Siebteilen der großen Bündel beob- 
achtet, die denn auch im wesentlichen die Änderungen der Gesamtleit- 
bahn ausmachen. Ihnen kommt außerdem in fast allen Stengelzonen 
der größte prozentuale Anteil an der Gesamtleitbahn zu. Nur in der 
apikalen Region werden sie von den kleinen Leitbündeln übertroffen. 

In der Wurzelrübe wird die Änderung in der Gesamtleitbahn gleicher- 
maßen durch einen zahlen- und dimensionsmäßigen Wechsel der Sieb- 
röhren bestimmt. 

Der wechselnde prozentuale Plattenanteil in den verschiedenen Ab- 
schnitten der Pflanze muß nach den verschiedenen Theorien jeweils 
eine andere Bedeutung haben, weil durch die perforierten Platten 
einmal das ,, Lumen‘ der Wanderbahn (= Vakuole) eingeengt und gleich- 
zeitig aber die ‚Fläche‘ der Wanderbahn (= Grenzfläche) vergrößert 
wird. 


2. Die Leitbahnen in den Seitenorganen. 

a) Die Leitbahnen in den Stengeln der Seitenzweige und in den Neben- 
wurzeln. Die Seitenzweige sind in ihren Leitbahnverhältnissen dem 
Stengel der Hauptachse untergeordnet. Die Zahl ihrer Leitbündel ist 
reduziert, jedes Bündel führt eine geringere Zahl von Siebröhren, und 
die einzelnen Siebröhrenglieder sind wiederum in ihrer Größenaus- 
dehnung verkleinert (vgl. Tabelle 5). 

Analog zur Hauptachse nimmt auch die Gesamtleitbztü in Verlauf 
durch den Stengel apikalwärts an Volumen und innerer Oberfläche 
ab. Das gleiche gilt auch für die einzelnen Siebröhrenglieder und ist 
besonders bei den Siebröhren der großen Bündel ausgeprägt. So finden 
sich die weitesten Leitelemente in den basalen Abschnitten des Seiten- 
zweiges nahe der Einmündungsstelle in die Hauptachse. Diese weitesten 
Siebröhren sind indessen gewöhnlich noch um !/, enger als die weitesten 
Elemente des zugehörigen Abschnitts der Hauptachse. Für die Haupt- 
sache wurden außer den Extremwerten an der Sproßbasis auf halber 
Höhe des Sprosses maximale Werte für die Leitbahndimensionen ge- 
messen. Diese Eigentümlichkeit wird in der Nebenachse nicht so aus- 
geprägt wiederholt. Außer geringen Schwankungen bei den Nodien 
nimmt die Leitbahn annähernd gleichmäßig an Volumen und innerer 
Oberfläche spitzenwärts ab. Nur gelegentlich, bei der Aufnahme von 
Seitenzweigen zweiter Ordnung wird diese Kontinuität durch ein plötz- 
liches Anschwellen und Absinken der Leitbahndimensionen unter- 
brochen. Für die Nebenwurzeln 1. Ordnung gilt ähnlich wie für die 
Seitenzweige, daß ihre Leitbahnelemente gegenüber der Hauptwurzel 
in Zahl und Größe reduziert sind und spitzenwärts. abnehmen (vgl. 
Tabelle 6). 
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Tabelle 5. Bryonia dioica: Die Phloemleitbahn in einer 2,10 m langen Nebenachse, 
die von einer 7,40 m langen Hauptachse auf einer Höhe von 2,30 m abzweigt. 
































Einzel- Summe aller Siebröhren aus 
siebröhre 1 gleichwertigen Siebteilen 
durch- | in einem 1 em 1 
Umtersuchter | …. Games schnittliche | “uf dem | ‘Organabschnitt 
bschnitt hnitt io 
Le Weite u Siebrohren- Volumen a ae 
u CE | mm? mm? 
Seitenzweig | große Bündel: | 
2,10 m lang | 4 äußere Siebteile |. 28,1 | 150 90 0,556 86,91 
40 cm hinter | 4 innere + 18,9 | 146 32 0,090 20,24 
der Insertion | kleine Biindel: | 
an 4 äußere Siebteile | 25,2 | 160 64 0,320 | 55,70 
Hauptachse | 4 innere at 16,3 164 19 0,039 | 10,19 
Summe. . . . . 205 1,005 | 173,04 
Seitenzweig | große Bündel: 
2,10 m lang | 5 äußere Siebteile | 23,4 | 236 76 0,327 58,66 
100 cm hinter| 5 innere PA 21,2 | 200 44 0,155 30,95 
der Insertion | kleine Biindel: 
an 5 äußere Siebteile| 9,7 165 54 0,039 | 16,99 
Hauptachse | 5 innere a 12,4 | 150 28 0,034 11,35 
Summe..... 202 0,555 117,95 
Seitenzweig | grofe Biindel: 
2,10 m lang | 5 äußere Siebteile| 16,9 | 210 66 | 0,148 37,06 
184 cm hinter| 5innere ,„ 17,7 | 200 59 | 0,144 34,60 
der Insertion ! kleine Bündel: | 
an 5 äußere Siebteile} 8,7 130 47 | 0,028 | 13,10 
Hauptachse | 5innere „ 9,9 | 148 28 | 0,022 | 8,84 
Summe . . . . . 200 | 0,342 | 93,60 





Tabelle 6. Bryonia dioica. Die Phloemleitbahn in der Wurzelrübe und einer daran 
ansetzenden Nebenwurzel. 























Einzelsiebröhre Summe aller Siebröhren 
durchschnittliche auf dem | in einem 1 cm langen 
Untersuchter a i 
Organabschnitt Weite Gliea- fin Wurzelabschnitt 
länge Sieb- Volumen innere 
röhren- Oberfläche 
u u zahl mm?’ mm? 
Wurzelrübe 4 cm hinter 4 
dem Wurzelhals aes oa 24,8 169 752 | .3,62 | 453,0 
Seitenwurzel 35 cm lang; | 
1/, em hinter dem Ansatz 19,0 183 283 | 0,80 172,3 
Seitenwurzel 35 em lang; | 
26cm hinter dem Ansatz 20,3 220 183 | 0,59 119,9 
Seitenwurzel 35 cm lang; | 
31 em hinter dem Ansatz 13,9 193 62 | 0,09 | 27,9 


b) Die Leitbahnen in Blättern, Ranken und Blütenstielen. 





Aus 


Blättern, Ranken und Blütenstielen münden zahlreiche Seitenbahnen 


mit relativ engen Siebröhren, deren Platten von 30—50 Poren durch-. 
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setzt sind, in die Hauptbahn des Stengels ein. Auch in den Seitenbahnen 
verjüngen sich die Siebröhren apikalwärts. So ist in den Blattnerven 
2. Ordnung das Volumen der Siebröhren nur noch etwa 1/,mal so groß 
wie in dem Blattstiel. Mit jeder Verzweigung der Blattnerven vermindert 
sich auch die Zahl der Siebröhren (vgl. Tabelle 7). 


Tabelle 7. Bryonia dioica. Die Phloemleitbahn in Blattstiel, Blattnerven und Ranke. 





























Einzel- Summe aller Siebröhren aus 
siebröhre gleichwertigen Siebteilen 
Untersuchter durch- in einem 1 cm langen 
4 G 
„eisen. ee schnittliche — Organabschnitt 
Weite | Glied-| schnitt | Volumen innere 
länge | __ Sieb- Oberfläche 
u u röhrenzahl mm’ mm? 
Blattstiel | 9 äuBere Siebteile | 12,1 | 225 81 0,094 31,6 
Mitte 9 innere z 9,5 | 200 56 0,039 17,1 
Summe 137 0,133 48,7 
Blattstiel 8 äußere- Siebteile | 11,9 | 195 93 0,104 31,8 
lmm unter 7 innere 9,8 | 180 59 0,045 18,6 
der Spreite [Summe . . . . 152 0,149 | 50,4 
Blattspreite | äußerer Siebteil . | 10,2 | 187 43 0,035 14,2 
Mittelnerv ‘| innerer ee - 7,8 | 200 21 0,011 5,2 
(Mitte) Summe 64 0,046 | 19,4 
Blattspreite | äuBerer Siebteil . 9,5 | 172 19 0,014 5,8 
Nerv innerer Fa 3 8,1 193 11 , 2,9 
2. Ordnung | Summe 30 0,020 8,7 
Ranke 5 äußere Siebteile | 10,9 | 230 55 0,051 19,34 
Mitte 5 innere B: 11,2 | 220 37 0,036 13,32 
Summe 92 0,087 32,66 




















In den Siebteilen der Blattstiele wurden haufig ahnliche kollenchym- 
artige Wandverdickungen beobachtet, wie sie schon fiir die Haupt- 
achse beschrieben wurden. 

Alle ausgewachsenen Blätter mit ungefähr gleichgroßen Spreiten 
scheinen in ihren Leitbahnverhältnissen einander gleichwertig zu sein. 
Es wurden jedenfalls keine Veränderungen aufgefunden, die mit der 
Insertionshöhe des Blattes am Stengel in Beziehung gebracht werden 
könnten. 

Ähnliche Verhältnisse gelten auch für die Ranken und Blütenstiele. 


3. Die Angliederung der Seitenbahnen an die Hauptleitbahnen. 

Der Anschluß der Seitenorgane an die Leitbahnen der Hauptachse 
vollzieht sich in den Nodien. Dabei erleidet die Hauptleitbahn eine 
Veränderung, die besonders im Außenphloem der großen Bündel in 
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einer Zunahme der Zahl und der Dimensionen der einzelnen Sieb- 
röhren ihren Ausdruck findet (vgl. Abb. 5/7 und 6). Wie sich die Seiten- 
bahnen in die Leitbahnen der Hauptachse einordnen, ist für das Beispiel, 
daß in einen Stengelknoten der Hauptachse ein Seitenzweig, ein Blatt 
und eine Ranke einmünden, in Abb. 10 graphisch dargestellt. 

Die Zahl der aus den Seitenbahnen ankommenden Siebröhren muß 
beim Eintritt in die Hauptachse stark reduziert werden. Dadurch, 
daß die Seitenbahnen aus vielen englumigen Elementen aufgebaut 
sind, ist auch die innere Oberfläche von der Gesamtheit all ihrer Sieb- 
röhren relativ groß und wird bei der Eingliederung in die Hauptachse 
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Abb. 10. Bryonia dioica: Einmündung von einem Seitenzweig (a), einem Blattstiel (6) 
und einer Ranke (c) in die 7,40 m lange Hauptachse auf der Insertionshéhe von 5 m. 
Punktiert: Zahl aller Siebréhren auf dem Querschnitt; grau: Gesamtvolumen aller 





Siebröhren in jeweils einem 1 cm langen Organabsvhnitt in Kubikmillimeter; gestreift: 
innere Oberfläche aller Siebröhrenglieder in jeweils einem 1 cm langen Organabschnitt 
in Quadratmillimetern. £ 


ebenfalls stark reduziert. Das Gesamtvolumen der aus den Seiten- 
bahnen ankommenden Siebröhren ist verhältnismäßig klein und wird 
fast vollständig von der Hauptachse übernommen. Das wird, wie 
schon früher ausgeführt wurde, dadurch erreicht, daß sich die auf- 
nehmenden Siebröhren erweitern und von neu Hinzukommenden in 
engen Grenzen auch zahlenmäßig verstärkt werden. Bevor die Sieb- 
röhren aus den Seitenorganen in die Hauptachse einmünden, ver- 
kürzen sich ihre Glieder erheblich. Besonders extrem sind diese Ver- 
kürzungen in der Blattspur ausgebildet, wo die Gliedlänge von 300 u 
auf 80x abfallen kann. Diese kurzen und engen Siebröhrenglieder 
finden schließlich über Queranastomosen den Anschluß an die Sieb- 
röhren der Hauptleitbahn. Auch die Siebröhren der Queranastomosen 
sind relativ kurzgliedrig und englumig. Mit einem Durchmesser von 
15—20 u und einer Gliedlänge von 120—160 u stehen sie im Gegensatz 
zu den 30—40 u weiten und 300-400 u langen Siebröhrengliedern, die 
aus dem Internodium des Hauptstengels in den Knoten eintreten. 
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Die Verhältnisse, wie sie hier für ein Beispiel beschrieben sind, 
wurden an anderen untersuchten Bryoniapflanzen ähnlich gefunden. 

In der theoretischen Auswertung dieser Ergebnisse zeigt sich, daß 
die MünchHsche Forderung (1930), die bei der Aufnahme von seitlichen 
Zuflüssen für das Volumen der Hauptleitbahn eine beträchtliche relative 
Einengung annimmt, für Bryonia dioica nicht voll erfüllt ist. Die 
Leitbahn der Hauptachse erweitert sich bei der Aufnahme von Neben- 
bahnen gerade um soviel, als die Querschnittsfläche der neuhinzu- 
tretenden Leitbahn ausmacht, d.h. sie erfährt relativ, bezogen auf 
das Volumen des Transportstromes praktisch keine Veränderung. 
Daraus müßte für eine Druckströmung theoretisch die Folgerung ge- 
zogen werden, daß in der Hauptleitbahn die Strömungsgesthwindig- 
keit durch Zuflüsse aus Seitenorganen nicht wesentlich verändert wird. 

Wenn die innere Oberfläche im Sinne von VAN DEN HONERT als 
‘ Wanderbahn angenommen wird, erfährt sie bei der Aufnahme von 
monomolekularen Filmen aus der Seitenbahn eine starke relative Ein- 
engung in der Hauptbahn. Nach den in der Einführung mitgeteilten 
Überlegungen müßte sich daraus eine Änderung im Ausbreitungsdruck 
und damit in der Ausdehnungsgeschwindigkeit des Oberflächenfilmes 
ergeben. 


4. Gesamtüberblick über das Siebröhrensystem einer Pflanze. 

Für die in allen Organteilen genau untersuchte Pflanze von Bryonia 
dioica liegt in den vorstehend geschilderten Ergebnissen eine so dichte 
Folge von Meßwerten (78000) vor, daß in Annäherung erstmalig das 
gesamte Siebröhrenleitsystem dieser einen Pflanze berechnet werden 
kann. 

Die männliche Versuchspflanze, deren Hauptachse 7,40 m lang war, 
trug an dem Hauptstengel 73 Blätter, 73 Ranken und 28 Blütenstände. 
An den 5 Seitenzweigen, welche zusammen 13,80 m lang waren, wurden 
insgesamt 140 Blätter, 140 Ranken und 44 Blütenstände gezählt. 

Im ganzen waren in diesem Sproßsystem etwa 76,05 - 10° Sieb- 
röhrenglieder ausgebildet, die so verteilt waren, daß 11,23 - 10°im Haupt- 
stengel und 11,02 - 10° in den Stengeln der 5 Seitenzweige, 30,2 - 10° 
in den 213 Blättern, 12,8 - 106 in den 213 Ranken und 10,8 - 10% in den 
72 Blütenstielen lokalisiert waren. 

In dem Wurzelsystem, dessen zahlenmäßige Zusammenstellung aus 
Einzelwurzeln, welche zum Teil durch genaue Messungen untersucht 
waren, festgestellt wurde, sind die Leitbahnen aus etwa 4,9 - 10° Sieb- 
röhrengliedern zusammengebaut, so daß die ganze Pflanze ungefähr 
80,95 - 10° Siebröhrenglieder zum Aufbau ihres Leitsystems ausgebildet 
hat. Diese 80,9 Millionen Siebröhrenglieder schließen mit einer inneren 
Oberfläche von 8779 cm? (rund 1m?) ein Volumen von nur 3,89 cm? ein. 
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Die gewaltige Oberfläche, die die Pflanze in ihrem Leitsystem ent- 
wickelt, steht also in keinem Vergleich zu dem eingeschlossenen Volumen. 
Wenn man bedenkt, daß diese ganze Fläche von einer dünnen Plasma- 
schicht bedeckt ist, die vielleicht nicht nur in ihrer Tonoplastengrenz- 
flächein einem monomolekularen Film, sondern als Ganzes leitend ist, und 
die wahrscheinlich mitihren Lebensäußerungenin das Transportgeschehen 
eingreift (Mason und Pas 1936), kann man vielleicht erahnen, 
wie die Pflanze ihre großartigen Transportleistungen bewerkstelligt. 





Abb. 11. Bryonia dioica: Anteil der verschiedenen Pflanzenorgane an dem Gesamt- 
volumen und an der gesamten inneren Oberfläche des ganzen Siebröhrensystems einer 
in allen Organen genau durchgemessenen Pflanze. I. Volumen aller Siebréhren. 

II. Innere Oberfläche aller Siebröhrenglieder. 


[[_] meuptachse = 213 Blatter fam] 72 Blitenstande 
a 5 Nebenachsen 213 Ranken Wurzeln 


Wie sich die innere Oberfläche und das Volumen auf die verschie- 
denen Pflanzenorgane aufteilen, ist graphisch dargestellt in Abb. 11. 

Mit 1,74 cm? und 2376 cm? kommen dem Stengel der Hauptachse 
etwa 44,7 des Volumens und 27% der inneren Oberfläche zu. Auf die 
5 Stengel der Seitenachsen entfällt mit 1,12cm* und 3200 cm? ein 
groBer Anteil, der etwa 28,8% fiir das Volumen und 36,5% fiir die 
innere Oberfläche ausmacht. Die 213 Blatter schlieBen mit einer inneren 
Oberfläche von 1640 cm? ein Volumen von 0,4 cm? ein und sind so mit 
10,3% an dem Gesamtvolumen und mit 18,7% an der gesamten inneren 
Oberfläche beteiligt. Den Ranken kommt ein geringerer Anteil von 
6,17% (= 0,24 cm?) am Volumen und 7,7% (= 680 cm?) an der inneren 
Oberfläche zu. Mit dem geringsten Anteil an dem gesamten Leit- 
system stehen die Blütenstände da. Mit einem Volumen von 0,13 cm? 
sind sie zu 3,34% und mit einer inneren Oberfläche von 420 cm? zu 
4,8% an der Gesamtheit der Leitbahnen beteiligt. 
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Auf das Wurzelsystem entfallen 6,69% (= 0,26 cm?) des Volumens 
und 5,3% (= 463 cm?) der inneren Oberfläche. 

Aus diesen Überschlagsrechnungen, die in Annäherung die wirk- 
lichen Verhältnisse treffen dürften, ist zu ersehen, daß die Leitbahn im 
Stengel der Hauptachse mit dem gesamten Volumen all ihrer Siebröhren 
annähernd ein gleich großes Fassungsvermögen hat, wie die sämtlichen 
Seitenbahnen zusammen. Die summarische innere Oberfläche aller Leit- 
bahnen aus sämtlichen Nebenbahnen ist dagegen etwa 3mal größer 
als die innere Oberfläche der Siebröhren des Hauptstengels. 

Dieses abweichende Verhältnis von Oberfläche zu Volumen erklärt 
sich aus dem Aufbau des gesamten Leitsystems aus verschieden weiten 
Elementen. 

Wie sind diese Feststellungen nun für die physiologischen Leistungen 
des Leitsystems zu verstehen ? 

Schon bei der Eingliederung von Nebenbahnen in die Leitbahn der 
Hauptachse wurde beobachtet, daß fast keine relative Einengung des 
Volumens erfolgt, und es wurden daraus Schlüsse für das Verhalten 
der Strömungsgeschwindigkeiten im Sinne der Druckstromtheorie ge- 
zogen. Diese Folgerungen können hier erneut bestätigt werden. Die 
allgemeinen theoretischen Voraussetzungen von Münch (1930) werden 
daher für den anatomischen Aufbau des Leitsystems von Bryonia 
dioica hinfällig. Indem die Hauptleitbahn nahezu den gesamten Inhalt 
von sämtlichen Seitenorganen in sich aufnehmen kann, ist keine starke 
relative Einengung notwendig. Es müssen daher bei Gültigkeit der 
Druckstromtheorie auch für die Strömungsgeschwindigkeiten andere 
Verhältnisse erwartet werden, als es von Münch geschieht. 

Für die innere Oberfläche, sofern diese überhaupt als Maß für even- 
tuell benutzte Grenzflächen gelten kann, müßte bei dem Zusammen- 
kommen von Transportstoffen aus den Seitenorganen in der Leitbahn 
der Hauptachse eine starke relative Einengung insofern wirksam werden, 
daß daraus nach den eingangs mitgeteilten Überlegungen eine größere 
Ausbreitungsgeschwindigkeit des monomolekularen Filmes folgt. 


C. Das Siebröhrenleitsystem einiger anderer Pflanzen. 

Um die Frage zu prüfen, ob den Befunden an Pelargonium zonale 
und Bryonia dioica allgemeinere Gültigkeit zukommt, wurden noch 
32 andere Pflanzen, unbeachtet ihrer systematischen Stellung orien- 
tierend untersucht. Es wurden folgende Pflanzen ausgewählt: Acer 
pseudoplatanus, Aegopodium podagraria, Aesculus hippocastanum, Alnus 
viridis, Aristolochia sipho, Begonia sp., Convolvulus sepium, Cucurbita 
pepo, Galium boreale, Gunnera manicata, Hedera helix, Heracleum sphon- 
dylium, Hippuris vulgaris, Humulus lupulus, Impatiens parviflora, 
Lathyrus latifolius, Lonicera caprifolium, Menyanthes trifoliata, Neottia 

Planta Bd. 35. 43 
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nidus avis, Nymphaea alba, Petasites albus, Polygonatum off., Ranun- 
culus acer, Ranunculus ficaria, Sambucus ebulus, Sambucus nigra, 
Scopolia carniolica, Smilax aspera, Symphytum off., Tropaeolum majus, 
Vinca minor, Vitis vinifera. 

Eine kleine Auswahl von MeBergebnissen ist in Tabelle 8 zusammen- 
gefaBt. 


Tabelle 8. Die Dimensionen der einzelnen Siebröhrenglieder verschiedener Pflanzen. 
Jeder Zahlenwert — Durchschnittswert aus 100 Messungen. 


Einzelsiebröhre 
durchschnittliche 








Fläche von 








Datum Objekt Zu ‚88 | ge | 2 Platten 
lange | 522 | 33. durch 

359 | == |Fläche der 

u ess as |Längswand 

3..5. | Hedera helix: (30m hoher Sproß) | 

bis nee. mu St gui 188 22,1 | 31 1,9 
9. 5. PE NP Rubee 253 | 33,4 | 65 2,5 
1944 Stamm 2 cm hinter dem Veg.p. . | 232 | 31,2) 44 1,9 
= 20 cm ae à “ ‘ 285 | 81,7| 341 | 7,4 
vo Im , 3 bo . | 304 | 122,3 | 874 14,6 
25 m 489 | 331,0 | 4435 28,2 
Hauptwurzel 1 m hinter dem Ansatz | 530 | 354,0 | 4490 25,4 
3m a ne §22 | 318,0 | 4120 25,1 
Nebenwurzel 1. Ordnung others 280 |123,0 | 653 11,9 
Dota ba red 245 | 37,5| 46 1,7 


9. 5. | Aesculus hippocastanum : 
bis (~28 m hoher Baum) 








16.55 Bite SO ed es 171 | 41,2; 48 2,2 
1944 | PR ee eee 252 | 45,5| 66 2,2 
Zweig III. Ordnung. . . . . . . . 242 | 273,1) 510 7,6 
Stamm 1m über der Basis . . . 385 318.0 1160 11,7 
Hauptwurzel 1,70m hinter dem Ansatz | 312 | 228,1 1040 12,4 
Nebenwurzel 1. Ordnung ..... 253 | 232,0| 514 7,5 
ds Il. PR AN 211 | 38,5 | 57 2,5 

22. 4.| Hippuris vulgaris: | | 
bis ae gle Pha RE A a 82 | 85| 9 2,1 
6. 5. sproßbürtige Wurzel . . . . . . . 70 | 23,6) 26 | 4,3 
1944 SproBachse —_— L'EAU 123 | 36,4! 40 3,4 
à Be u ee 216 | 67,9| 73 2,3 
RB BEUTE N, 103 66,5| 72 4,8 


Allen untersuchten Pflanzen kommt der gemeinsame Zug zu, daß 
ihre Siebröhrenglieder im Verlauf durch die Pflanze gegen die Sproß- 
und Wurzelspitze an Weite abnehmen. In den Seitenbahnen sind im 
allgemeinen die Leitbahnen von geringeren Dimensionen als in den 
Hauptleitbahnen. Mit der Siebröhrenweite nimmt auch die Porenweite 
in den Platten ab. In den engen Leitelementen der Blattstiele und 
-nerven sind die Siebplatten auch von einer geringen Porenzahl durch- 
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brochen als in den weiteren Elementen des Stammes oder Stengels. 
Der prozentuale Anteil der Siebplatten an der gesamten Zellwand ist 
in den Hauptleitbahnen und ganz besonders in deren basalen Abschnitten 
am größten. Es zeigt sich also, daß alle hier untersuchten Pflanzen im 
durchschnittlichen Verhalten ihrer Einzelsiebröhren gewisse Parallelen 
zu der genauer untersuchten Bryvnia dioica aufweisen. Über die zahlen- 
mäßige Verteilung der Siebröhren in dem gesamten Leitsystem können 
allerdings keine exakten Aussagen gemacht werden, weil keines der 
untersuchten Objekte es erlaubte, auf Querschnitten jeweils alle Sieb- 
röhren mit Sicherheit zu erkennen und auszuzählen. 

Ob für alle Pflanzen etwa auf halber Sproßhöhe maximale Leit- 
bahndimensionen vorliegen, konnte daher aus den orientierenden Ver- 
suchen noch nicht mit Eindeutigkeit geschlossen werden. 


D. Beobachtungen über Plasmastrukturen in den Siebrôhren. 


Bei der Vielzahl der lebend untersuchten Siebröhren war es mir 
öfters möglich, an besonders günstigen Objekten netzförmige Plasma- 
strukturen im Lumen der Siebröhren zu erkennen. Bei Pelargonium 
waren diese Strukturen von außerordentlicher Feinheit und wurden 
erst nach längerem Einsehen in das mikroskopische Bild wahrgenommen. 
Das Bild sah dann so aus, daß sich sehr dünne Plasmafäden in ver- 
schiedenen Richtungen durch den Zellsaftraum spannten. Bei Bryonia 
dioica waren die Plasmastrukturen zuweilen besser zu erkennen. Be- 
sonders in den weiten Siebröhren der Stengelbasis traten sie deutlicher 
hervor und konnten sogar fotografiert werden (die Originale liegen im 
Botanischen Institut der Universität Bonn zur Einsicht vor). 

Es waren auch hier sehr dünne Plasmafäden, die sich von dem 
plasmatischen Wandbelag aus durch die Vakuole spannten. Meist 
führten sie kleine Plasmakörnchen, wodurch sie dann erkennbarer 
hervortraten. In der Nähe der Siebplatten verdichtete sich das Plasma- 
netz, aber auch hier waren die Plasmafäden sehr zart und optisch 
nur schwach von dem Vakuoleninhalt zu unterscheiden. Auch in den 
Siebröhren von Gunnera manicata und Petasites albus wurden netz- 
förmige Plasmastrukturen beobachtet. Die Beobachtungen wurden 
immer an frischen, ungefärbten und unvorbehandelten Handschnitten, 
die vom Messer sofort in Wasser übertragen wurden, gemacht. Als 
optische Hilfsmittel wurden eine Zeiß-Öl-Immersion 1/,, und Okular 
12mal benutzt. Die netzförmigen Plasmastrukturen konnten nur in 
einem kleinen Teil der untersuchten Siebröhren erkannt werden; ob 
es sich dabei eventuell um pathologische Erscheinungen handelt, die 
vielleicht durch eine Verletzung beim Schneiden verursacht wurden, 
konnte daher nicht entschieden werden. An den Siebröhren selbst 
war keine Verletzung sichtbar. Die Beobachtungen entsprechen jedoch 

43* 
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durchaus den Angaben, die ScHmipr für fixierte Präparate einiger 
anderer Pflanzen machte. Sie dürften besonders deshalb interessieren, 
weil Huser und RouscxAL'(1938) und RouscHaL (1941) die Vermutung 
geäußert haben, daß bei den Siebröhren der Tonoplast fehlen könnte. 
Meine Beobachtungen stehen damit nicht in Übereinstimmung. 

Unter der Voraussetzung, daß die beobachteten Plasmastrukturen 
nicht pathologisch bedingt sind, wofür keine Anhaltspunkte vorliegen, 
muß als Mechanik des Stofftransportes eine Druckströmung unwahr- 
scheinlich sein ; denn die Plasmanetze mit ihrer besonderen Verdichtung 
in der Nähe der Platten würden nicht nur die Reibungswiderstände 
gewaltig erhöhen, sondern wegen ihrer außerordentlichen Feinheit von 
einer eventuellen Druckströmung des Vakuoleninhaltes beschädigt oder 
zerrissen werden. Leitelemente, denen die hier beschriebenen Eigen- 
schaften zukommen, müssen demnach für eine Druckströmung denkbar 
ungeeignet erscheinen. Für eine Bewegungsform, nach welcher das 
Plasma die eigentliche Wanderbahn darstellt, könnten solche Plasma- 
netzstrukturen jedoch einmal die Wanderbahn vergrößern und außer- 
dem Verbindungen zwischen den verschiedensten Zellabschnitten ver- 
mitteln. 


II. Physiologische Untersuchungen 
über die Wanderungsgeschwindigkeiten des Fluoreszeins 
in den verschiedenen Teilen des Pflanzenkörpers. 


Um aus dem spezifischen Bau der pflanzlichen Leitbahnen ihre 
Funktion zu verstehen, wurden im ersten Teil dieser Arbeit das Sieb- 
röhrensystem als Ganzheit und in seinem Aufbau aus niedrigeren 
partiellen Systemen (Leitbündel) und diese wieder in ihrer Gesamtheit 
als auch in ihrer Zusammensetzung aus kleineren Einheiten (Außen- 
und Innenphloem) in fortschreitender Analyse bis zur letzten faßbaren 
Einheit, dem einzelnen Siebröhrengliede, eingehend untersucht. Im 
folgenden Teil wird umgekehrt versucht, aus den physiologischen 
Leistungen des Siebröhrensystems seinen speziellen anatomischen Auf- 
bau zu verstehen. Dazu werden die Transportleistungen in allen Teilen 
des gesamten Leitsystems mit Hilfe der Fluoreszeinmethode (W. Scau- 
MACHER 1933) experimentell untersucht. Schließlich sollen die ganz- 
heitsbezogenen anatomischen und physiologischen Daten in ihren 
Wechselbeziehungen die Möglichkeit eröffnen, die Frage nach der Be- 
wegungsmechanik auf breiterer experimenteller Grundlage anzugreifen. 


Methodik. 
Die physiologischen Leistungen der pflanzlichen Leitbahnen wurden in den 
nachfolgend beschriebenen Versuchen für den Transport von eingeführtem Fluo- 
reszein ermittelt. 
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Das ausgewählte Pflanzenmaterial bestand vorwiegend aus möglichst großen 
und stattlichen Exemplaren von Bryonia dioica. Die Pflanzen waren an ihrem 
natürlichen Standort herangewachsen und hatten in halbschattiger Lage oft 
eine Höhe bis zu 8m erreicht. Auch während der Versuchszeit wurden sie vor- 
wiegend an ihrem natürlichen Standort belassen. Damit wurde bezweckt, daß 
die Pflanzen nicht durch irgendwelche Reize in dem natürlichen Ablauf ihrer 
Funktionen gestört wurden und im Experiment die größtmögliche Angleichung 
an die normalen Verhältnisse zuließen. Ein Nachteil lag darin, daß nicht alle 
Versuche bei konstanter Temperatur und Luftfeuchtigkeit ausgeführt werden 
konnten. Da diese Faktoren die Fluoreszeinwanderung (W. SCHUMACHER 1933, 
1937, Boru) sowie die Assimilatleitung (Currıs und HERTY, DIJKSTRA) wesent- 
lich beeinflussen, können die erhaltenen Versuchswerte nicht direkt vergleichend 
betrachtet werden. Um aber dennoch Vergleichsmöglichkeiten zu haben, wurden 
in gleicher Versuchsdauer stets mehrere Sprosse am selben Standort und möglichst 
aus der gleichen Wurzelrübe entstammend unter gleichen Außenbedingungen 
behandelt. In unserer Fragestellung interessieren ja vor allem Vergleichswerte 
aus den verschiedenen Sproßregionen einer Einzelpflanze. Deshalb wurde in 
jedem Versuch der Farbstoff in den verschiedensten Sproßabschnitten derselben 
Pflanze gleichzeitig geboten. Als Einführungsstellen kamen der Stengel, Blatt- 
nerven und Blattstiele in Betracht. Da andere Methoden bisher noch nicht zur 
Verfügung stehen, kam als Modellsubstanz für einen Transport in den Sieb- 
röhren Na-Fluoreszein (Uranin) zur Verwendung. Der Farbstoff wurde in einer 
0,1%-wäßrigen Lösung gereicht. Ein mit dieser Lösung getränkter Wattebausch 
wurde auf eine kleine epidermale Wunde, bei der das Phloem aber noch durch 
einige Zellreihen parenchymatischer Elemente bedeckt blieb, aufgesetzt und vor 
Verdunstung von einem kleinen wasserdichten Verband geschützt. Bei mehr- 
stündiger Versuchsdauer wurde der mit Farbstofflösung getränkte Wattebausch 
ungefähr stündlich erneuert. Nach Ablauf der Versuchszeit wurde die Pflanze 
in viele kleine Stücke zerlegt und die Ausbreitung des Farbstoffes in den Sieb- 
röhren unter dem U. V.-Mikroskop im Auflicht bestimmt.: Das Arbeiten mit 
Auflicht ermöglichte es, daß unter Umständen an der intakten Pflanze nach 
Abtragen der äußeren Zellschichten die fluoreszeinführenden Siebröhren direkt 
beobachtet werden konnten. Auch für die Beobachtung von Querschnitten 
eignete sich das Auflicht vorzüglich. An relativ dicken Querschnitten (1—2 mm) 
waren die farbstofführenden Siebröhren bei 40—60facher Vergrößerung unter 
einem binokularen Präpariermikroskop (GREENOUGHT) recht gut von den andern 
zu unterscheiden. 

Als Spitze der Wanderwelle wurde jeweils der Punkt bestimmt, an dem 
auf dem mikroskopischen Längs- und Querschnitt nach der angegebenen Methode 
gerade keine Fluoreszenz mehr zu erkennen war. Der subjektive Fehler. dürfte 
bei Vergleichsversuchen nicht eben groß sein. 

Schwieriger war es, den Beginn der Wanderung zeitlich genauer festzustellen. 
Aus zahlreichen Versuchen ging hervor, daß nach durchschnittlich 11/,Stunden 
die Spitze des Fluoreszeinstromes etwa 1 em hinter der Einführungsstelle stand. 
Auch durch direkte Beobachtung an freigelegten Leitbündeln konnten erst nach 
11/,—2stündiger Farbstoffeinwirkung die ersten Fluoreszenzerscheinungen in 
den Siebröhren wahrgenommen werden. Vermutlich benötigt der Farbstoff 
diese Zeit, um in den Parenchymen vorzudringen und sich dort anzureichern, 
bevor er in den Siebröhren zur Wanderung kommt. In allen nachstehend an- 
geführten Versuchen wurde der Beginn der Wanderung willkürlich 1!/, Stunden 
nach Einfuhr des Farbstoffs angenommen. Die Ungenauigkeit, die damit in 
die Rechnung einbezogen wird, wird durch die Länge der gemessenen Wander- 
strecke und durch die große Anzahl der Versuche weitgehend a sgeglichen. 
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Bei den vergleichenden Betrachtungen von Wanderungsgeschwindigkeit und 
anatomischer Beschaffenheit der Leitbahnen haben die anatomischen Daten die 
gleiche Bedeutung, wie im ersten Teil dieser Arbeit; das Gesamtvolumen und die 
gesamte innere Oberfläche umfassen immer alle Siebröhren in einem 1 em langen 
Abschnitt des untersuchten Organs. 

Wenn im folgenden gelegentlich die Gesamtheit der Geschwindigkeits- 
messungen aller Versuche zu Vergleichen und Berechnungen von Durchschnitts- 
werten herangezogen wird, sind letztere nicht als exakt: zu werten; denn wie 
ich schon sagte, wurden die Versuche unter wechselnden Außenbedingungen 
ausgeführt und verbieten daher ein direktes Vergleichen. Wenn dies aber trotz- 
dem versucht wurde, dann nur zu dem Zweck, um den allen Versuchen gemein- 
samen Zug in anschaulicher Weise herauszustellen. 

Wenn ferner bei der theoretischen Auswertung der Versuche der Fluoreszein- 
transport: unter Zugrundelegung der verschiedenen Theorien wechselnd gedeutet 
wird, sind dabei folgende Voraussetzungen gemacht: Das Fluoreszein, welches 
nach W. SCHUMACHER und auch nach eigenen Beobachtungen im Plasma lokali- 
siert ist, muß bei einer Molekularbewegung (diffusionsartige Bewegung, Spreitung 
an Oberflächen) unabhängig von Assimilattransport wandern. Es kann also 
dann nicht direkt als Indikator der Assimilattranslokation angesehen werden, 
sondern höchstens nur durch den gleichen Transportmechanismus bewegt: werden. 
Bei der Annahme einer Druckströmung muß dagegen die Deutung von ROUSCHAL 
(1941) im Betracht gezogen werden, wonach das Fluoreszein zunächst mit der 
Lösungsströmung der Assimilate im Zellsaft transportiert würde und erst sekundär 
vom Plasma gespeichert wird. In diesem Falle wäre also dasFluoreszein tatsäch- 
lich ein direkter Indikator der natürlichen ‚‚Saftströme‘“. 

A. Die Beziehungen zwischen der Transportgeschwindigkeit und den 
Dimensionen der Leitbahnen in den Sprossen von Bryonia dioica. 

Für die hier mitgeteilten Versuche interessierte vor allem die Frage, 
welche Beziehungen sowohl zwischen den in den einzelnen Teilen einer 
Pflanze ja sehr verschiedenen Dimensionen der Einzelsiebröhren als 
auch der gesamten Leitbahnen und zwischen den Wanderungsgeschwin- 
digkeiten in ihnen bestehen. Bekanntlich zieht Münch in seiner Druck- 
stromhypothese theoretisch den Schluß, daß die Strömungsgeschwindig- 
keiten in starker Abhängigkeit von der Weite der Leitbahnen stehen 
müssen. Auch für die anderen Theorien wurden in der einleitenden 
Fragestellung Möglichkeiten aufgezeigt, nach denen die Transport- 
geschwindigkeit eventuell von der relativen inneren Oberfläche (Plasma- 
belag) abhängig sein könnte. Die Einführung von Fluoreszein und die 
Beobachtung seiner Wandergeschwindigkeit bot die Möglichkeit, die 
Folgerungen, die sich aus den verschiedenen Theorien ergeben, einer 
experimentellen Nachprüfung zu unterziehen. Dazu wird die Wander- 
geschwindigkeit des Fluoreszeins in den verschiedenen Pflanzenab- 
schnitten betrachtet, um daraus im Vergleich mit den Dimensions 
änderungen der Leitbahnen das Problem anzugreifen. 








1. Die Wander hwindigkeiten in den Leitbahnen der Hauptachse. 


u J 


Um eine eventuelle Beziehung zwischen der Geschwindigkeit der 
Fluoreszeintranslokation und den Dimensionen der durchwanderten 
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Leitbahnen zu finden, galt es vor allem, die Pflanze an den Stellen 
ihrer extremen Leitbahndimensionen zu erfassen. Deshalb wurde im 
Experiment der Farbstoff gleichzeitig in verschiedenen SproBabschnitten 
der gleichen Pflanze geboten, die räumlich soweit voneinander ent- 
fernt waren, daB nach den früheren anatomischen Befunden mit Sicher- 
heit eine wesentliche Änderung in den Maßen der Leitbahnen voraus- 
gesetzt werden konnte. Die Farbstoffeinfuhr in die Siebröhren geschah, 
um bestmögliche Vergleichswerte zu erhalten, entweder nur durch an- 
geschabte Blattnerven oder nur durch kleine Wunden von ungefähr 
gleicher Größe am Stengel selbst. ‚Dabei war die Aufnahme des Farb- 
stoffes durch die Blätter meist intensiver. 

In der folgenden Tabelle 9 ist eine Auswahl der Meßergebnisse 
der Wanderungsgeschwindigkeit in den verschiedenen Abschnitten der 
Hauptachse von insgesamt 75 untersuchten Pflanzen wiedergegeben. 














Tabelle 9. Bryonia dioica. Die Wandergeschwindigkeit des Fluoreszeins in den 
Phloemleitbahnen der Hauptachse. 
Durch- Wanderungs- 
T ti 
°C, relative | Gesamt: |[HöhederEin- DE À our vid 
Versuchszeit tiekelt 2. here = Finoreszein cm cm/Stunde 
arometer cm cm r basis 
basal- ikal-] basal- ikal- 
mm Hg warts warts warts wants 
2.7.46 28—32° 443 35 | 25,5 8,9 6,4 
1200-1730 | 50—63% 510 120 48 | 11,0 | 11,9 2,9 
761 mm 
8. 7. 46 15—19° 653 9 6 3 2 
1000 1430 75—65% 672 495 30 10 
766 mm 410 129 43 
245 180 6 60 2 
11. 7. 46 20—25° 340 31 | 24 15,5 | 12 
1130-1500 69—45 % 375 110 47 10 23,5 5 
765 mm 4 
11. 7. 46 19—23° 540 34 | 49 19,2 | 28 
1030-1345 | 71—55% 588 472 77 44 
765 mm 310 56 32 
12. 7. 46 22— 260 568 80 11,4 
10—185° 67—49 % 636 300 156 22,3 
760 mm 
12. 7. 46 26—250 584 27 16 7,7 4,6 
1230-1730 | 52—49% 634 501 70 20,0 
760 mm 342 48 13,7 
110 94 26,8 
15. 7. 46 18—19° 637 12 4,8 
1230-1635 | 54 60% 663 582 32 12,8 
753 mm 475 30 12,1 
366 58 23,2 
250 143 57,2 
15. 7. 46 16—19° 598 70 | 11 12,7 2 
930__] 630 80—54% 690 465 94 17,0 
753 mm 330 125 22,7 
180 175 31,8 
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Ungefähr 70% aller überhaupt gemessenen Werte liegen in der 
Größenordnung der hier mitgeteilten. Aus den vorliegenden MeB- 
werten zeigt sich, daß fast allgemein die Wandergeschwindigkeit in 
den basalen Stengelabschnitten ansteigt. Daß es sich dabei aber um 
keine unbedingt notwendige Gesetzmäßigkeit handelt, beweisen die 
Ausnahmen, wonach gelegentlich in den apikalen Stengelzonen größere 
Geschwindigkeiten gefunden wurden als in den basalen Stengelab- 
schnitten der gleichen Pflanze. Besser ist aus der graphischen Dar- 
stellung Abb. 12 zu sehen, in welchem Bereich die sämtlichen ge- 
fundenen Werte streuen. . 





(4 0 2 2 W 2 OW N 6H 2 M% 
Höhe der Pflanze 


Abb. 12. Bryonia dioica: Geschwindigkeit der Fluoreszeinwanderung in Zentimeter 
je Stunde im Verlauf durch die Leitbahnen der Hauptachsen von 75 untersuchten 
Pflanzen (168 Meßwerte) unter wechselnden Außenbedingungen. Schwankungen: Tempe- 
ratur 10—33° C, relative Luftfeuchtigkeit 40—100 %, Barometer 740—769 mm Hg. 
Die obere und untere Kurve stellen Extremwerte, die mittlere Kurve errechnete 
Durchschnittswerte dar. 


Aus der großen Versuchszahl kann die durchschnittliche Änderung 
der Wanderungsgeschwindigkeit in den verschiedenen Stengelabschnitten 
errechnet werden, wenn auch im einzelnen oft starke Abweichungen von 
den typischen Geschwindigkeitsänderungen gefunden wurden. Einige 
Kurvendarstellungen von Messungen für jeweils eine Pflanze mögen 
das bestätigen (Abb. 13). 

Bei einem Vergleich sämtlicher 168 Meßwerte (Abb. 12) zeigt sich 
in der Übersicht, daß die Daten für die Wandergeschwindigkeiten, 
welche für morphologisch gleichwertige Stengelabschnitte gefunden 
wurden, oft weit auseinander liegen. Am größten ist die Streuung in 
der basalen Stengelregion. Die Wandergeschwindigkeiten schwanken 
hier zwischen den Extremwerten von 15 und 65 cm Stundengeschwindig- 
keit. Mit ihrem Durchschnittswert von etwa 50 cm je Stunde liegen 
sie ziemlich nahe der oberen Grenze, variieren also am stärksten gegen | 
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den gemessenen Minimumwert. In der apikalen Stengelregion ist die 
Streuung am geringsten und bewegt sich zwischen den Extremwerten 
von 5—25 cm Stundengeschwindigkeit. Die meisten gemessenen Werte 
liegen nahe bei der Durchschnittsgeschwindigkeit von etwa 15 cm 
je Stunde und variieren nach oben wie nach unten ungefähr gleich 
stark. 

Daß die pflanzlichen Stoffbewegungen sehr unregelmäßig verlaufen, 
wurde schon von W. SCHUMACHER und Bors für den Fluoreszein- 
transport und von DELEANO, DIJKSTRA, Currıs (1923) und FiscHER 


2 





0 0 4 D0 W S30 0 DD 22 30 0% 
Sprotshihe 
Abb. 13. Bryonia dioica: Geschwindigkeit der Fluoreszeinwanderung in Zentimeter 
je Stunde im Verlauf durch die Leitbahnen der Hauptachse von jeweils einer Pflanze. 
Versuchsbedingungen: Kurve/ : 28—30°C, 76—44% relative Luftfeuchtigkeit, 755 mmHg. 
Kurve II: 25—26° C, 82—92% relative Luftfeuchtigkeit, 756 mm Hg. Kurve III: 
23—27° C, 69—52 % relative Luftfeuchtigkeit, 760 mm Hg. 


für den Transport plastischer Stoffe festgestellt. Auch aus den hier 
mitgeteilten Versuchsergebnissen kann diese Feststellung bestätigt 
werden. In der Deutung, daß die Geschwindigkeit der Transport- 
ströme nicht nur von Außenfaktoren, sondern auch aus den individuellen 
Eigenschaften und Bedürfnissen des pflanzlichen Organismus wechselnd 
gesteuert wird, werden die beobachteten Differenzen verständlich. Nur 
aus einer genügend großen Versuchszahl kann daher eine gewisse Gesetz- 
mäßigkeit in den Änderungen der Bewegungsgeschwindigkeiten erkenn- 
bar werden. Nach den vorliegenden 168 Meßwerten für die Haupt- 
achse ist die Ausbreitungsgeschwindigkeit des Fluoreszeins in der 
apikalen Stengelregion durchweg am geringsten. Eine strenge Polarität 
des ,,absteigenden Farbstoffstromes‘‘ wird in diesem Bezirk nicht bei- 
behalten und die Transportrichtung ist entweder spitzen- oder basal- 
wärts orientiert, oder der eingeführte Farbstoff breitet sich in beiden 
Richtungen aus. Eine apikalwärts gerichtete Fluoreszeinwanderung 
wurde vielfach dann beobachtet, wenn der Stengel über der Einführstelle 
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mit wachsenden Früchten besetzt war; dabei wurde der Farbstoff 
von den Früchten reichlich gespeichert. 

Auf halber Höhe des Stengels konnten für die Fluoreszein-Trans- 
lokation durchschnittlich bedeutend größere Geschwindigkeiten ge- 
messen werden als in der apikalen Sproßzone. 

In basaler Richtung nimmt diese Beschleunigung weiter zu. So 
werden im unteren Drittel der Sproßachse die größten Durchschnitts- 
geschwindigkeiten mit etwa 50 cm je Stunde erreicht. 

- mm? (a) 
x oman? (7) 
D Se 





a 0 4 0 04 2 CO 1 2 2 0% 
Soroßhöhe 
Abb. 14. Bryonia dioica: Vergleich zwischen der Geschwindigkeit der Fluoreszein- 
wanderung und den Dimensionen der durchwanderten Leitbahnen im Verlauf durch die 
Hauptachse. Kurve J: Durchschnittliche Wandergeschwindigkeit des Fluoreszeins in 
Zentimetern je Stunde. Kurve 11: Durchschnittliche innere Oberfläche der Summe aller 
Siebröhren in je einem 1 cm langen Stengelabschnitt in Quadratmillimetern. Kurve III: 
Durchschnittliches Gesamtvolumen der Summe aller Siebröhren in je einem 1 cm langen 
Stengelabschnitt in Kubikmillimetern. 


‘Eine Besonderheit verdient noch Erwähnung: bei den anatomischen Unter- 
suchungen fielen, wie erwähnt, im unteren Stengelabschnitt eine Vielzahl von 
kollenchymartigen Zellelementen auf, die das Phloem scheidenförmig umgeben 
und auch durchsetzen. In den physiologischen Versuchen offenbarten diese 
Kollenchymzellen ihre Fähigkeit, das Fluoreszein aus den Siebröhren in peri- 
pherere parenchymatische Zellechichten zu überführen. Zuerst wurden die Paren- 
chymzellen dicht hinter der kollenchymartigen Scheide mit Fluoreszein beladen, 
und von da ausgehend, mit: wachsendem Abstand von der Einführstelle nach 
und nach das gesamte Parenchym zwischen Phloem und äußerem Festungsring. 
Im Kollenchym selbst war der Leuchteffekt wesentlich schwächer als in den 
angrenzenden Parenchymzellen. Bei genügend langer Versuchszeit bemerkte 
ich häufig, daß die Fluoreszenz in den Siebröhren bereits erloschen war, während 
die speichernden Parenchymzellen noch deutlich fluoreszenzoptisch nachzuweisen 
waren. Und zwar steigerte sich der Fluoreszenzeffekt mit dem Abstand von der 
Einführstelle und fiel nach Erreichung eines Maximums plötzlich ab. 


Rückblickend kann noch einmal zusammengefaßt werden, daß das 
Fluoreszein in den Leitbahnen der Hauptachse mit einer wechselnden 
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Geschwindigkeit, welche aber hier offenbar doch in gesetzmäßiger 
Weise in basaler Richtung zunimmt, transportiert wird. ‘Aber auch 
die anatomischen Daten sind, wie im ersten Teil dieser Arbeit gezeigt 
wurde, offenbar durch eine bestimmte Gesetzmäßigkeit beherrscht, 
wonach sich das Gesamtvolumen als auch die innere Oberfläche von 
der Summe der Leitbahnen, sowie von untergeordneten partiellen 
Systemen im Verlauf durch die Hauptachse verändern. Bei einer Be- 
trachtung der physiologischen Leistungen in ihrer Bezogenheit auf die 
anatomischen Änderungen der Leitbahndimensionen gilt für beide eine 
Zunahme in basaler Richtung (vgl. Abb. 14). 

Es nimmt dabei aber durchschnittlich die Transportleistung des 
Phloems rascher zu als dies der direkten Proportionalität entspricht. 
Das Maximum des Gesamtvolumens und der gesamten inneren Ober- 
fläche auf halber Sproßhöhe wird nach den Durchschnittswerten aus 
meinen Messungen nicht von einer maximalen Transportleistung be- 
gleitet; auch das Minimum in der basalen Stengelzone wird von den 
Transportleistungen nicht nachgebildet. Die Einzelsiebröhren aus dem 
Außenphloem der großen Bündel, welche mit ihren Dimensionsänderun- 
gen vornehmlich die spezifischen Änderungen der Gesamtleitbahn be- 
dingen, lassen in dem Wechsel ihrer Röhrenweite auch keine absolute 
Parallelität zu dem Wechsel der Transportleistungen erkennen (vgl. 
Abb. 6 und 12), obwohl beide in basalen Stengelabschnitten zunehmen. 
Wenn also zunächst aus der vergleichenden Betrachtung der Anschein 
erwächst, als ob Leistung und Bau der Leitbahnen in der Art von- 
einander abhängig wären, daß weite Leitbahnen große Wanderge- 
schwindigkeiten und enge Bahnen entsprechend kleinere Geschwindig- 
keiten zulassen, so darf diese Beziehung noch nicht als direkte Kausal- 
verbindung gedeutet werden. 


2. Die Wandergeschwindigkeiten in den Leitbahnen der Seitenachsen. 

In gleicher Versuchsanstellung wie bei der Hauptachse wurde die 
Ausbreitungsgeschwindigkeit des Fluoreszeins auch durch die Leit- 
bahnen. der Seitenachsen gemessen. Eine kleine Auswahl von MeB- 
werten ist in Tabelle 10 zusammengestellt. 

Die sämtlichen Meßwerte von allen Versuchen (110) sind wieder 
in einer graphischen Darstellung (Abb. 15) aufgezeichnet. Die Extrem- 
werte, welche zu Kurvenzügen verbunden wurden, schließen den 
Bereich der Streuung ein, während aus den errechneten Durchschnitts- 
werten der typische Verlauf der Geschwindigkeitsänderungen zu 
ersehen ist. 

Im Gegensatz zur Hauptachse ist der Streuungsbereich namentlich in 
der Spitzenregion enger umgrenzt. In der Basalzone liegt die Mehrzahl 
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der Werte nahe der Minimumkurve, hat also den größeren Streuungs- 
bereich nach oben. In ihrer Gesamtheit sind die Geschwindigkeitswerte 
niedriger als in der Hauptachse und steigen nach der Basalregion 
zu nicht so stark an. 

Wenn die Transportleistungen mit dem Gesamtvolumen und der 
gesamten inneren Oberflache vergleichend betrachtet werden (s. Abb. 16), 
sehen wir, daB, wenngleich die Kurven im Vergleich mit der Hauptachse 
nicht so stark divergieren, die Wandergeschwindigkeiten doch in ähn- 
licher Weise stärker zunehmen als der Proportionalität entspricht. 
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a 0 2 2 W 0 C0 N. 4 2 0% 
Sproldhöhe 
Abb. 15. Bryonia dioica; Geschwindigkeit der Fluoreszeinwanderung im Verlauf durch 
die Leitbahnen der Seitenachsen von 39 untersuchten Pflanzen (72 Messungen) unter 
wechselnden Außenbedingung Schwankungen: Temperatur 11—32°C, relative 
Luftfeuchtigkeit 53—100 %, Barometer 750—759 mm Hg. Die obere und untere Kurve 
stellen Extremwerte und die mittlere Kurve errechnete Durchschnittswerte dar. 





Tabelle 10. Bryonia dioica. Die Wanderungsgeschwindigkeit des Fluoreszeins in 
den Phloemleitbahnen der Seitenachsen. 

















Durch- Wanderungs- 
Temperatur . J ig- 
“ C. relative esamtlänge Höhe ie — — 
Versuchszeit tigkeit Kr Seitenachse a cm cm/Stunde 
— ie” = Ansatz | basal- |apikal4 basal- | apikal- 
— Ms wärts warts warts ars 
22. 7. 46 19—21° 205 24,4 3,0 | 12,2 1,5 
970] 250 70—64% 210 165 38,2 19,1 
760 mm 95 37,6 18,8 
22. 7. 46 21—22° 175 10,6 9,6 5,3 4,8 
12151545 65—72% 188 118 35,6 17,8 
760 mm 67 56,4 28,2 
25. 7. 46 25—24° 62 12,3 8,2 
14201720 73—79% 73 40 25,5 17,0 
761 mm 
25. 7. 46 25—23° 240 4,4 | 13,8 2,2 6,9 
1445-1815 73—80% 265 205 25,0 12,5 
761 mm 160 36,4 18,2 
84 43,4 21,7 
26. 7.46 | 26-290 132 10,8 | 4,8 | 7,2 | 32 
g10__ 1210 76—65% 140 87 21,3 14,2 
761 mm 40 18,9 | 12,6 | 
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Die Nebenachsen, welche für die spezifischen Änderungen von 
anatomischen und physiologischen Daten ähnliche Verhältnisse auf- 
zeigen wie die Hauptachse, unterscheiden sich: von dieser dadurch 
wesentlich, daß ihre Leitbahnen von geringeren Dimensionen sind, und 
der Transport des Fluoreszeins mit kleineren Geschwindigkeiten erfolgt. 

mm (17) 
x 100 wom? (m) 


x cm/h 7) 
g 
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a 0 2 2 wm 2 CO 0 2 9% 1% 
Sproßhöhe 
Abb. 16. Bryonia dioica: Vergleich zwischen der Geschwindigkeit der Fluoreszeinwande- 
rung und den Dimensionen der durchwanderten Leitbahnen im Verlauf durch die 
Nebenachsen. Kurve I: Durchschnittliche Wandergeschwindigkeit des Fluoreszeins 
in Zentimetern je Stunde. Kurve JZ: Durchschnittliche innere Oberfläche von der 
Summe aller Siebröhren in je einem 1 cm langen Stengelabschnitt in Quadratmillimetern. 
Kurve III: Durchschnittliches Gesamtvolumen von der Summe aller Siebröhren in je 
einem 1 cm langen Stengelabschnitt in Kubikmillimetern. 


3. Die Wanderungsgeschwindigkeiten in den Leitbahnen 
von verzweigten Systemen. 


Die Erscheinung, daß ähnlich wie in der Hauptachse auch in den 
Seitenachsen die Wandergeschwindigkeit des Fluoreszeins mit den 
Dimensionen der Leitbahnen in apikalen Stengelabschnitten ab- und 
in basalen Teilen zunimmt, vertieft den Eindruck, daß dennoch vielleicht 
eine indirekte Beziehung zwischen den Dimensionen und Leistungen 
der Leitbahnen bestehen könnte. Aus dieser Fragestellung heraus 
werden in der folgenden Versuchsserie die in ihren Dimensionen ver- 
schiedenwertigen Leitbahnen aus den Nebenachsen den zugehörigen 
Abschnitten der Hauptachsen gegenübergestellt, um ihre physiologi- 
schen Transportleistungen vergleichend zu werten. 

Nach der mitgeteilten Methodik wurde der Farbstoff gleichzeitig 
den Seitentrieben und den ihnen zugehörigen Stengelabschnitten der 
Hauptachse geboten und seine Ausbreitung messend verfolgt. Nach 
Abschluß des Versuches wurden die durchwanderten Leitbahnen in 
ihren Dimensionen orientierend gemessen. Eine Auswahl der Meß- 
werte ist in Tabelle 11 zusammengestellt. 

Die Ergebnisse, die in den vorigen Versuchen gesondert für Haupt- 
und Nebenachsen an verschiedenen Pflanzen erhalten wurden, werden 
hier in kombinierten Versuchen an der gleichen Pflanze im wesent- 
lichen bestätigt: ähnlich wie die Dimensionen der Leitbahnen sind in 
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Tabelle 11. Bryonia dioica. Die Wanderungsgeschwindigkeit des Fluoreszeins in den 
Phloemleitbahnen der Seitenachsen und der zugehörigen Abschnitte der Hauptachse. 

















Tempe- Bae frrone der Ein} Purch- Wander- | Durch- 
ratur °C ‘12228 8 |führstelle für wanderte | geschwin-| schnitt- 
relative Gesamtlänge ei = | Fluoreszein | Strecke digkeit liche 
Versuchszeit PR PA TER 3253 om über ‚der cm em/Stunde) gene 
keit | = | cm ES wit | cms über dem be- epi- ba- api- rohren 
Baro 2 \ lo » . - Jaus großen 
mm Hg 33 “ Ansats  |wartslwart rarte|warta Bündeln « 
2.8.46 |18—21° |Seitenachse: 135 120 [120 | 17,1 | 9—16 
9179 |70—85% | Hauptachse: 630] 366 366 90 12,8 | 32—38 
760 mm | Seitenachse: 110 80 72 10,3 | 10—14 
Hauptachse: 630} 425 425 88 | 12,6 | 30—35 
Seitenachse: 173 170 135! 1193| 12—18 
Hauptachse: 630] 515 515 |110 | 20 |15,6| 2,9] 20—23 
5.8.46 |24—31° |Seitenachse: 65 48 21 | 3,5 | 8—12 
930-170 |48—98% | Hauptachse: 620} 280 261 113 | 18,8 | 38—42 
-756 mm | Seitenachse: 72 57 6| 13 | 1,0| 2,2] 13—17 
Hauptachse: 620] 385 410 87 14,5 | 33—39 
Seitenachse: 69 40 18 3,0 | 15—19 
Hauptachse: 620] 490 515 3| 67 | 0,5|11,2} 29—34 
9. 8.46 |18—21° |Seitenachse: 200 130 115 25,5 | 25—29 
1030163 | 70—60% | Hauptachse: 693] 255 220 1216 48,0 | 37—42 
„ | 755 mm | Seitenachse: 210 185 [110 24,4 | 2428 
Hauptachse: 693] 419 455 187 41,5 | 29— 33 
Seitenachse: 90 75 62 13,8 | 15—20 
Hauptachse: 693] 600 660 68 15,1 | 18—22 
10. 8.46 |22—28° |Seitenachse: 290 132 80 17,7 | 24-30 
9%—15% |75—55% | Hauptachse: 644] 330 310 202 46,0 | 38—41 
749 mm | Seitenachse: 180 150 73 | 16,4 | 19—23 
Hauptachse: 644] 365 390 118 | 26,6 32—37 
Seitenachse: 240 À 110 | — | 62 | — |140| 22-25 
Hauptachse: 644] 480 540 76 | 11 117,2 | 2,51 20—24 
10. 8. 46 |22—27° |Seitenachse: 180 135 65 32,5 27—30 
9001250 |77—60% | Hauptachse: 616] 215 165  |140 70,0 | 37—43 
749 mm | Seitenachse: 105 75 47 23,5 | 24—27 
Hauptachse: 616} 420 405 72 36,0 | 33—38 
Seitenachse: 150 124 | 20! 15 [10,0| 7,5] 18-20 
Hauptachse: 616] 560 578 30 15,0 | 19—24 


























den Seitenachsen auch die Wandergeschwindigkeiten wesentlich kleiner 
als im zugehörigen Teil der Hauptachse, und zwar wird im allgemeinen 
mit größeren Differenzen der Leitbahndimensionen auch der Unter- 
schied in der Transportleistung größer. Am krassesten zeigen sich die 
Differenzen beim Übergang von relativ schwachen Seitenzweigen in 
die basalen Abschnitte kräftig entwickelter Hauptachsen. In solchen 
Fällen wurden unter Umständen für die Fluor 
gefunden von 6cm je Stunde im Seitenzweig und 50cm je Stunde 


im Hauptstengel. 


À. 
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Seitenzweige, die in die apikale Zone der Hauptachse einmünden, 
zeigen dagegen in ihren physiologischen und anatomischen Meßwerten 
starke Angleichung an die Verhältnisse im zugehörigen Stengelabschnitt 
der Hauptachse. 


Aus den gefundenen Meßwerten ist kein Anhaltspunkt zu erkennen, 
wonach die Wandergeschwindigkeit in den Seitenachsen etwa von der 
Höhe der Zweiginsertion am Hauptstamm abhängig wäre. So wurden 
zuweilen in kräftigen Seitenzweigen, welche an dem apikalen Stengel- 
abschnitt der Hauptachse ansetzten, größere Wandergeschwindigkeiten 
gemessen als in tiefer inserierten, oder auch umgekehrt (vgl. Tabelle 11). 


Im Überblick zeigen die Versuchsergebnisse, daß auch hier, wo 
Haupt- und Nebenachsen miteinander verglichen werden, die Wander- 
geschwindigkeiten des Fluoreszeins durchweg in den weiten Leitbahnen 
der Hauptachse größer sind, als in den dimensionsmäßig untergeord- 
neten Seitenzweigen. Ob die weitgehend gleichsinnigen Änderungen von 
Dimensionen und Funktionsleistungen der Leitbahnen: in kausaler 
Abhängigkeit stehen, kann aber auch aus diesen Feststellungen noch 
nicht entschieden werden. 


4. Die Wandergeschwindigkeiten in den. Leitbahnen der Blätter. 


Die Meßwerte unterliegen einer größeren Fehlerbreite als diejenigen 
aus den Achsen; denn im Blattstiel ist die durchwanderte Strecke 
relativ kurz, und dadurch wird die Ungenauigkeit, mit der der Beginn. 
der Farbstoffausbreitung bestimmt wird, wirksamer. Aus diesem Grunde 
möchte ich auf eine tabellenmäßige Zusammenstellung von Meßwerten 
verzichten. Aus der Gesamtheit von 32 Versuchen geht hervor, daß die 
Wandergeschwindigkeit von Fluoreszein in den Blattstielen durchschnitt- 
lich zwischen 2—6 em je Stunde liegt. In den Blattnerven ist die Aus- 
breitungsgeschwindigkeit in der Regel noch etwas kleiner. Bei gleich- 
zeitiger Farbstoffabgabe an einen Haupt- und einen Seitennerv des- 
selben Blattes war am Ende der Versuchszeit die durchwanderte Strecke 
in dem Hauptnerv größer als in dem zugehörigen Seitennerv. Auch 
die Dimensionen der Leitbahnen nehmen vom Blattstiel durch die 
Hauptnerven zu den Seitennerven ab. Die gleiche Erscheinung wurde 
auch an großen ausgewachsenen Blättern von Cucurbita pepo beob- 
achtet und läßt unter Voraussetzung eines gleichzeitigen Transport- 
beginns den Schluß zu, daß auch im Blatt ein Gefälle der Transport- 
leistungen besteht, in der Art, daß die Wandergeschwindigkeit basal- 
wärts zunimmt. 

Alle bisher mitgeteilten Messungen über die Fluoreszeinwanderung 
erfassen nur die nach größeren Zeiteinheiten zurückgelegten Aus- 
breitungsstrecken und sagen noch nichts aus über die Konstanz der 
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Geschwindigkeit auf dieser Strecke. Bei der Vielzahl der angestellten 
Versuche bemerkte ich für die Spitze der Wanderwelle sehr oft eine 
Stauung der Wandergeschwindigkeit an den Knoten (vgl. Boru). Dem- 
nach würde also die Wanderung nicht mit konstanter Geschwindigkeit, 
sondern eher in einem wellenförmigen Rhythmus verlaufen (ähnliche 
Beobachtungen von W. SCHUMACHER 1936 an Haaren von Cucurbita 
pepo). Es ist jedoch erstaunlich, daß dabei nie Konzentrationsver- 
dichtungen und Verdünnungen im Fluoreszeinband wahrgenommen 
wurden, sondern die Konzentration stetig abfiel und das Konzentrations- 
gefälle sich anscheinend über die ganze Wanderstrecke ausdehnte. 
Man könnte daran denken, daß die Stauungen an den Knoten eventuell 
durch die engeren und kürzeren Siebröhren in den Queranastomosen 
bedingt wären. 
5. Die Leistungen der Einzelsiebröhren. 

Nach den allgemeinen Untersuchungen soll noch einiges über die 
Leistungen der Einzelsiebröhren mitgeteilt werden: nicht alle Sieb- 
röhren eines Bündels nehmen beim Versuch Fluoreszein auf, und nicht 
alle Siebröhren eines Siebteils beteiligen sich also an der Leitung. 
Wenn der Farbstoff am Stengel eingeführt wird, wird er zunächst 
vorzugsweise von den kleinen weiter außen liegenden Bündeln auf- 
genommen und bis zum nächsten Knoten weitertransportiert, wo er 
sich auch den großen Leitbündeln über die Anastomosen mitteilt. 
Diese besorgen mit den weiten Siebröhren in ihrem Außenphloem 
vorwiegend den Ferntransport. Die kleinen Leitbündel zeigen schon 
in relativ kurzer Entfernung von der Einführstelle keine Fluoreszenz 
mehr und stehen in ihren Transportleistungen den weiten Leiteleme:. en 
der großen Bündel wesentlich nach. Auch bei Einfuhr des Farbstoffs 
durch das Blatt wird dieser bei seinem ersten Eintritt in den Stengel 
zunächst im wesentlichen von den kleinen Bündeln weitergeführt und 
dann erst den großen Bündeln zum Ferntransport übergeben. Die 
Leitbahnen der Seitenzweige finden beim Eintritt in die Hauptachse 
vorwiegend ihren Anschluß direkt an die großen Bündel. 

Aus den mannigfachen Deutungen, die dieser Erscheinung zugelegt 
werden können, scheint mir diejenige am wahrscheinlichsten, daß die 
Leitbahnen der kleinen Bündel in ihrer Struktur für andere Funktionen 
(vielleicht Nahtransport ?) determiniert sind als die großen Bündel. 
Wie die Weite der Elemente, oder die Verhältnisse ihres Anschlusses 
an andere Leitbahnen, oder ihr submikroskopischer Feinbau das Ge- 
schehen beeinflussen, ist noch vollkommen unübersichtlich. 

Wie schon früher bereits mitgeteilt, wurde im apikalen Stengel- 
abschnitt oft eine apolare Farbstoffausbreitung in beiden Richtungen 
wahrgenommen. Es ließ sich dabei mehrfach die Bahn über und unter | 











Beitrag zur Kenntnis des Stofftransportes. 685 


der Einführstelle mit Sicherheit als dasselbe Phloem analysieren. Dabei 
wurde folgender Vorgang verwirklicht: der durch ein Blatt eingeführte 
Farbstoff verteilte sich beim Eintritt in den Stengel über die Anasto- 
mosen auf verschiedene Leitbündel und wurde oftmals in ein und dem- 
selben Phloemzug gleichzeitig nach beiden Richtungen transportiert. 
Auch der am Stengel selbst eingeführte Farbstoff breitete sich manchmal 
im selben Bündel in beiden Richtungen aus. Diese Beobachtungen 
wurden bei U.V.-Auflicht an Quer- und Längsschnitten und an frei- 
präparierten Bündeln an etwa 10—15 verschiedenen Pflanzenexemplaren 
gemacht. Mehrfach waren es auf den Querschnittsbildern über und 
unter der Einführstelle in bezug auf ihre Lage im Siebteil die gleichen 
Siebröhren, welche das Fluoreszein führten. Unter dem Vorbehalt, 
daß die einzelnen Siebröhren ihre relative Lage im Bündel nicht ge- 
wechselt hatten, was wenig wahrscheinlich ist, scheint es so, als ob sogar 
in der gleichen Siebröhre eine Fluoreszeinausbreitung in beiden Richtungen 
stattfinden könne. Diese Beobachtung ist mit der Theorie Münchs 
schwer zu vereinigen. 
Zusammenfassung. 

Im Rückblick auf die Gesamtheit der Versuchsergebnisse stellt sich 
uns als geschlossenes Bild der harmonische Aufbau des pflanzlichen 
Leitsystems mit seinen entsprechenden physiologischen Leistungen vor. 
Festgestellt wird, daß die Wanderung des eingeführten Fluoreszeins 
meistens eine fortlaufende Geschwindigkeitssteigerung von den Blatt- 
nerven über den Blattstiel zum Stengel und dessen Basis erfährt. Die 
benutzten Leitbahnen vergrößern in gleicher Richtung ihre Dimensionen. 
Aus den teilweise abweichenden Versuchsergebnissen scheint die Möglich- 
keit, daß die Wandergeschwindigkeit in ‚„unbedingter‘‘ Abhängigkeit 
von den Dimensionen der Leitbahnen steht, ausgeschlossen. 

Für die besondere Abhängigkeit von der Weite der Leitbahnen, 
welche von der Druckstromtheorie gefordert wird, sind die Voraus- 
setzungen jedenfalls nicht erfüllt. Bei dem gegebenen anatomischen 
Aufbau des Siebröhrensystems müßten sich bei einer Druckströmung 
die Wandergeschwindigkeiteri in anderer Weise ändern, als es die hier 
angeführten Versuche zeigen. 

Ob für die Vorstellungen, welche den Transport im Plasma oder 
an Grenzflächen annehmen, die gemessene innere Oberfläche (Plasma- 
belag) durch ihre relative Einengung bei der Aufnahme von Seiten- 
bahnen den transportierten Molekülen eine beschleunigte Ausbreitungs- 
geschwindigkeit ermöglicht, bleibt noch unübersichtlich. So ist also 
die Frage nach dem Kausalzusammenhang von Bau und Funktion des 
Siebröhrensystems aus den hier gemachten Feststellungen noch keines- 
wegs zu lösen. In den folgenden Experimenten soll daher der Versuch 
unternommen werden, diesen Problemkreis noch etwas weiter einzuengen. 


Planta Bd.35. 44 
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B. Zur Frage nach der Ursache der wechselnden Transportleistungen 
der Siebröhren von Bryonia dioica. 


1. Wird die Transportleistung durch die Weite der Leitbahnen reguliert? 


Bekanntlich soll nach der Druckstromtheorie die Transportge- 
schwindigkeit von der relativen Weite der Wanderbahn abhängig sein. 
Entgegen der Münchschen Vorstellung geht aus dem I. Teil dieser 
Arbeit hervor, daß die Leitbahn der Hauptachse von Bryonia dioica 
in ihrem Volumen beinahe den gesamten Inhalt aller Seitenbahnen 
aufnehmen kann (vgl. Abb. 11), und daß bei der Eingliederung von 
Seitenbahnen das Volumen in der Hauptachse nur geringfügig eingeengt 
wird (vgl. Abb. 10). Um diese, wenn auch sehr geringe relative Ein- 
engung auszuschalten, wurde folgende Versuchsanordnung getroffen: 

An ausgewachsenen kräftigen Exemplaren von Bryonia dioica wur- 
den außer wenigen Blättern an der Spitzenregion alle übrigen Blätter, 
Ranken, Blütenstiele und in die Hauptachse einmündenden Seiten- 
triebe so abgeschnitten, daß jeweils ein 3—4 cm langer Stumpf an der 
Hauptachse zurückblieb, dessen Schnittwunde nach einigen Tagen ver- 
narbt war. So wurde ein Sproßsystem erhalten, das nur mehr aus 
einem Stengel und wenigen Blättern in der Spitzenregion bestand, 
und dessen Leitbahn in der Hauptachse nicht mehr durch Zuflüsse 
aus zahlreichen Seitenbahnen relativ enger wurde, sondern in ihren 
Ausmaßen eine absolute und relative Größenzunahme in bezug auf die 
transportierte Stoffmenge erfuhr. Nach der bekannten Methode wurde 
Fluoreszein in verschiedenen Stengelabschnitten zur Wanderung ge- 
bracht und seine Ausbreitungsgeschwindigkeit gemessen. Während des 
Versuches blieben die Pflanzen unter normalen Außenbedingungen am 
natürlichen Standort. Die gemessenen Wandergeschwindigkeiten unter- 
lagen starken Schwankungen, zeigten aber trotzdem die deutliche 
Tendenz einer Zunahme in basaler Richtung (vgl. Tabelle 12). 

Die Meßwerte zeigen keine wesentlichen Abweichungen von solchen, 
die an normalen Pflanzen gemessen wurden. W. SCHUMACHER (1933, 
S. 702) berichtet allerdings von gegenteiligen Befunden bei Pelargonium 
zonale, wo in einem teilweise beblätterten Sproß die Ausbreitung des 
Fluoreszeins in der Blattregion größer war als im blattlosen Sproß- 
abschnitt, doch handelte es sich nicht speziell um dieser Frage gewidmete 
Versuche. 

Bei einer anderen Versuchsanstellung wurden solche Exemplare von 
Bryonia dioica gewählt, die in ihrem natürlichen Lebensablauf Blätter 
und Ranken bis etwa zur halben Sproßhöhe abgeworfen hatten, und 
deren unterster Seitentrieb von diesem kahlen Bereich der Hauptachse 
abzweigte. Bei den großen 6—7 m hohen Pflanzen, die durchweg bei 
allen Versuchen zur Verwendung kamen, war der Stengel oft in der 
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unteren Hälfte schon ganz kahl, während in der oberen Sproßregion 
noch ein üppiges Wachstum von Blättern, Blüten und Früchten statt- 
fand. Auch die Seitenzweige, die in den unbeblätterten Stengel- 
abschnitt einmündeten, waren reichlich beblättert und im Wachstum. 
Im Versuch wurde die Hauptachse etwa 10—20 cm über der Ein- 
mündung des untersten Seitentriebes gekappt und der entstandenen 


Tabelle 12. Bryonia dioica. Die Wanderungsgeschwindigkeit des Fluoreszeins in 
den Phloemleitbahnen von teilweise entblätterten Sprossen. 














T rat 4 : 2. Durch- Wanderungs- 
° C2 ak ane ae Ad wanderte geschwindig- 
Vers J Luft- 3 entblatter- stelle für Strecke keit 
ersuchszeit | feuchtigkeit | ten Haupt- | Fluoreszein cm em/Stunde 
> achse cm Fier 
Barometer “ basal- | apikal-] basal- | apikal- 
mm Hg cm über Basis | warts wärts warts | warts 
3. 9. 46 21—22° 210 100 33 | 220 | 
1100-1400 59—54% 185 12 | 10 8,0 6,6 
754 mm | 
5. 9. 46 14—20° 250 170 | 34,0 
1093°—] 700 100—74% 516 390 89 | 17,8 | 
752 mm 505 23 11 4,6 | 2,2 
5. 9. 46 14—20° 210 60 | 12,0 
1000-1620 100—74% 470 356 73 | 14,6 | 
752 mm 420 15 | 44 3,0 | 8,8 
9. 9. 46 16—18° 120 98 | 13,6 | 
930__] G0 90—71% 325 217 45 | 9,0 
756 mm 320 15 | 5 3,0 1,0 
14. 9. 46 19—15° 255 210 | 38,2 
1030-1730 55—69% 750 468 95 | 17,3 | 
758 mm 690 38 17 6,9 | 3,1 
19. 9. 46 15—18° 215 165 | 33,0 | 
930__] G00 75—64% 596 387 85 17,0 | 
756 mm 518 52 | 14 | 10,4 | 2,8 

















Wunde während einiger Tage Zeit zur Heilung gelassen. Das so erhaltene 
einfache Sproßsystem bestand also nur noch aus einem unbeblätterten 
basalen Stengelstück der Hauptachse mit einem an seinem oberen 
Ende abzweigenden, beblätterten Seitentrieb. In einem solchen System 
nimmt die Leitbahn der Hauptachse den Zufluß aus der einmündenden, 
dimensionsmäßig viel kleineren Seitenbahn nicht additiv auf und er- 
leidet somit keine relative Einengung. Als Transportstrom wurde wieder 
die Geschwindigkeit der Fluoreszeinwanderung gemessen. Der Farb- 
stoff, der in die engen Leitba nen des Seitentriebes eingeführt wurde, 
wechselte aus diesem in die weiten Leitbahnen der Hauptachse über 
und wurde hier unter sichtbarer Abnahme der Konzentration auf weite 
Strecken transportiert. Die Werte für die gemessenen Wanderge- 
schwindigkeiten liegen in normaler Größenordnung (vgl. Tabelle 13). 
44* 
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Tabelle 13. Bryonia dioica. Die Wanderungsgeschwindigkeit des Fluoreszeins in 
den Phloemleitbah von gekappten Sprossen. 
Temperatur H a Seitenachse: N 
be rg schen: | Einführ- | Durch- | „Wan. 
Versuchszeit TE kr un denn Insertions-, nr ee zeschwin- 
Barometer — em — om em/Stunde 
mm Hg Insertion 
11.9.46 | 19—16° 
1050163 | 60—91% 194 177 24 24+145 35,4 
757 mm 
11. 9. 46 19—16° 
1190163 | 60—91% 296 282 4 4+ 166 42,5 
757 mm 
13. 9. 46 21—22° 
98] 300 72—61% 170 154 12 12+88 50,0 
758 mm 
13. 9. 46 21—22° 
9501130 72—67% 214 200 16 9 18,0 
758 mm 
16. 8. 46 18—20° 
1000-1230 | 82—72% 245 230 10 7 14,0 
762 mm : 

















Von einer Anzahl vorzeitig abgebrochener Versuche wurde bestätigt, 
daß die Farbstoffausbreitung in den engen Leitbahnen des Seiten- 
zweiges relativ niedrig ist. Beim Eintritt in die Hauptachse paßt sich 
jedoch der Farbstoff den spezifischen Leitgeschwindigkeiten dieses 
Organs an und wird besonders in der basalen Zone mit großer Be- 
schleunigung weiter geführt. Eine schematische Zeichnung soll die 
Verhältnisse in anschaulicher Weise darstellen (vgl. Abb. 17). 


In beiden Versuchsreihen, an entblätterten sowie an gekappten 
Sprossen wurden also durch künstlichen Eingriff einfache Pflanzen- 
systeme geschaffen, bei denen die Leitbahnen eine absolute und auch 
relative Größenzunahme des Volumens und der inneren Oberfläche in 
basaler Richtung erfahren. Das in solchen Systemen zur Wanderung 
gebrachte Fluoreszein verhält sich hinsichtlich der Änderung seiner 
Wandergeschwindigkeit ähnlich wie in normalen Pflanzen und wird 
von den Änderungen der relativen Beziehungen der Leitbahnen zu- 
einander nicht wesentlich betroffen. Diese Erscheinung kann unter 
Annahme der Druckstromhypothese keine Erklärung finden; denn da- 
nach muß eine direkte Abhängigkeit der Wandergeschwindigkeit von 
der relativen Weite der Wanderbahn bestehen. Da in den durch- 
geführten Versuchen für den entblätterten und gekappten Stengel in 
basaler Richtung keine mengenmäßige Zunahme an natürlichen Trans- 
portstoffen zu erwarten ist, und die Leitbahnen weiter werden, müßte 
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für eine Massenströmung eine basale Geschwindigkeitsabnahme folgen. 
Wenn der Farbstoff Fluoreszein von einer solchen Massenströmung 
mitgeführt würde (RouscHaL 1941), müßte für ihn gleiches gelten. 
Die Versuche aber deuten in entgegengesetzte Richtung und machen 
daher eine Abhängigkeit der Fluoreszein-Wandergeschwindigkeit von 
der relativen Weite der Siebröhren im Sinne Münchs unwahrscheinlich. 

Wennals Transportmechanismuseinezwei- 
oder dreidimensionale Molekularbewegung 
an Phasengrenzflächen oder im Plasma- 
medium angenommen wird, müßte sich das 
eingeführte Fluoreszein unabhängig von der 
Menge der eventuell in den gleichen Leit- 
bahnen transportierten plastischen Stoffe 
fortbewegen. Diese Vorbedingung kännte in 
den Versuchen erfüllt sein. Wenn das Sieb 
röhrenplasma im Haupt- und Seitenstengel 
als gleichwertig angenommen wird, müßte die 
Wandergeschwindigkeit des Fluoreszeins bei 





einer diffusionsartigen Bewegung noch von 
seiner Konzentration abhängen, in der Art, 
daß bei größerer Konzentration die Wander- 
geschwindigkeit beschleunigt wird. In der 
Versuchsreihe an entblätterten Sprossen mag 
auch das noch gelten unter der Annahme, daß 


Bryonia dioica: 


Abb. 17. 
Schematische Darstellung der 
Fluoreszeinausbreitunginden 
Phloemleitbahnen gekappter 
Sprosse. Schwarz: Von Fluor- 
eszein durchwanderter Ab- 


schnitt der Seiten- und der 
Hauptachse. Pfeilachse: Aus- 
breitungsrichtung des Fluor- 
eszeinstromes.Pfeillänge: Aus- 





von den verschiedenen Stengelabschnitten 
der Farbstoff mit wechselnder Intensität 
aufgenommen wird. Bei den Versuchen an 
gekappten Sprossen fällt diese Einschränkung fort. Beim Übertritt 
aus der Neben- in die Hauptbahn verteilt sich der Farbstoff auf 
weitere Leitelemente und läßt tatsächlich fluoreszenzoptisch einen 
sprunghaften Konzentrationsabfall erkennen: Wenn trotzdem die Wander- 
geschwindigkeit beschleunigt wird, muß daraus gefolgert werden, daß die 
größere Wandergeschwindigkeit in den größeren Siebröhren nicht durch eine 
Konzentrierung des Wanderstoffes bewirkt wird. Eine gleichbedeutende 
Folgerung, nämlich daß der beschleunigende Mechanismus unabhängig 
von der Menge des transportierten Materials arbeitet, zogen auch Mason 
und Prrrıs aus ihren Untersuchungen über die Abhängigkeit des 
Transportes von der O,-Versorgung. 

Mit dieser Folgerung wird aber gleichzeitig auch die Vorstellung 
von einer zweidimensionalen Molekularbewegung an Phasengrenz- 
flächen angegriffen; denn für den zeitlichen Ablauf dieser Bewegungs- 
form müßte auch eine Abhängigkeit von der Menge des transportierten 
Materials, oder gleichbedeutend damit, von der Größe der benutzten 


breitungsgeschwindigkeit in 
der Zeiteinheit. 
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Grenzfläche bestehen. Die Grenzfläche Plasma/Vakuole, die in der 
normalen Pflanze bei der Vereinigung mehrerer Zuflüsse relativ ein- 
geengt wird, erfährt hier eine absolute und auch relative Vergrößerung. 
Die Transportgeschwindigkeit verhält sich aber bei diesen vollkommen 
entgegengesetzten relativen Verhältnissen in beiden Fällen annähernd 
gleich. Es muß daraus gefolgert werden, daß die wechselnde Ge- 
schw.ndigkeit des Fluoreszeintransportes nicht von der relativen Größe 
der Grenzfläche Plasma/Vakuole bestimmt wird. Für einen eventuellen 
Transport in den inneren Phasengrenzflächen des Plasmas kann aller- 
dings noch nichts Entscheidendes ausgesagt werden. 


2. Wird die Transportleistung durch ein aktives Eingreifen der Wurzel 
reguliert? 

Münch und Frey-Wyss ine diskutieren die Möglichkeit einer kombi- 
nierten Druck-Saugströmung, wo außer dem osmotischen Druck auch 
die Saugung der Wurzel als Triebkraft wirkt. Zur Prüfung der Frage, 
ob eine eventuelle Wurzelsaugung als treibende Kraft für die basale 
Sproßzone wirksamer ist als für weiter entfernte Sproßteile und dadurch 
der Wanderungsgeschwindigkeit. eine Beschleunigung in basaler Rich- 
tung erteilt, wurde folgender Versuch angestellt: 

Es wurden Sprosse dicht über dem Wurzelhals abgeschnitten und 
mit ihrer Schnittfläche in Wasser gestellt. Die Versuche wurden so- 
wohl am natürlichen Standort als auch unter konstanten Temperatur- 
und Feuchtigkeitsbedingungen im Laboratorium durchgeführt; als 
Objekte dienten normale sowie teilweise entblätterte und gekappte 
Sprosse von Bryonia dioica. Nach der bekannten Methode wurde die 
Fluoreszeinausbreitung in den verschiedenen Sproßabschnitten gemessen. 
Die Meßwerte zeigen keine wesentlichen Abweichungen von den früher 
mitgeteilten, und die Tendenz einer basalen Beschleunigung des Fluor- 
eszeintransportes wurde auch in abgeschnittenen Sprossen beibehalten. 
Eine Wiedergabe der genauen Meßwerte erübrigt sich. Es ist noch 
bemerkenswert, daß auch unter konstanten Temperatur- und Luft- 
feuchtigkeitsbedingungen die Wandergeschwindigkeiten in gleichwer- 
tigen Sproßabschnitten verschiedener Pflanzen stark variieren. 

Da auch unter Ausschaltung einer eventuellen Wurzelsaugung der 
Fluoreszeintransport mit einer Geschwindigkeitszunahme in basalen 
Sproßteilen statt hat, ergibt sich also, daß die Fluoreszeinwanderung 
im wesentlichen nicht durch ein aktivierendes Eingreifen der Wurzel 
bestimmt wird. 


3. Wird die Transportleistung von den Verbrauchszentren reguliert? 
Die oft beobachtete Strömungsrichtung zu den Bedarfszentren hin 
gab Anlaß zu der Vermutung (Münch 1930, RouscHaL 1941 u. a.), 
daß die Stellen des Verbrauchs als Attraktionszentren für erfolgende 
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Verschiebungen plastischer Stoffe wirken. Damit werden die Steller 
des Bedarfs als Regulationszentren für die Transportrichtung und 
weitgehend auch für die Transportgeschwindigkeit und die gesamte 
Mechanik angenommen. Bei den folgend beschriebenen Versuchen 
interessierte daher vor allem die Frage, ob eine direkte Abhängigkeit 
der Transportrichtung und -geschwindigkeit von den Attraktionszentren 
besteht. 

Die Prüfung dieser Frage mit der Fluoreszeinmethode kann nu 
unter dem Vorbehalt sinnvoll erscheinen, daß der Bedarf an Assimilaten 
auch die Triebkraft für den Fluoreszeintransport liefert. Für eine 
vorausgesetzte Druckströmung als Bewegungsmechanismus wäre diese 
Vorbedingung erfüllt, indem das Fluoreszein passiv von dem Assimilat- 
strom mitgeführt wird. 

Die von W. SCHUMACHER (1933), BoTH, RouscHaL (1941) berichtete 
Erscheinung einer Umkehr der Polarität der Fluoreszeinwanderung in 
der Nähe von Bedarfszentren, wie Triebspitzen und reifenden Früchten, 
fand auch an meinem Versuchsobjekt Bryonia dioica volle Bestätigung. 
Bei weiblichen Exemplaren, die in der apikalen Sproßregion mit reifen- 
den Früchten besetzt waren, breitete sich das in der Nähe dieser Region 
durch den Stengel eingeführte Fluoreszein in beiden Richtungen aus 
oder bewegte sich vorwiegend spitzenwärts und wurde durch die Frucht- 
stiele in zentrifugaler Richtung den Früchten zugeleitet. Eine gleich- 
zeitig in basale vegetative Stengelabschnitte eingeführte Farbstoffgabe 
hielt die polare Abwärtsbewegung bei. Die Umkehr der Polarität des 
„absteigenden Farbstoffstromes‘“ gilt nicht nur für die Fruchtstiele 
als die eigentlichen Zuleitungsbahnen zu den Bedarfszentren, sondern 
der Wirkungsbereich dehnt sich in bestimmten Grenzen auch auf die 
Hauptleitbahnen des Stengels aus, indem sich auch hier die Polarität 
umkehrte, und der Farbstoff apikalwärts transportiert wurde. Diese 
Erscheinung, die bei den unvorbehandelten normalen Pflanzenobjekten 
als Regel gilt, soll nunmehr im Experiment unter anderen Voraus- 
setzungen geprüft werden. Zur Untersuchung wurden weibliche Pflan- 
zenexemplare mit reichlichen Fruchtbildungen in der apikalen Sproß- 
region herangezogen. Kurz vor der Fluoreszeineinfuhr wurden alle 
Früchte so entfernt, daß nur noch die Fruchtstiele am Stengel zurück- 
blieben. In diesem Stengelabschnitt, der vormals den Früchten zu- 
gehörte, wurde dann der Farbstoff eingeführt und seine Ausbreitung 
messend verfolgt. Mit wenigen Ausnahmen war das Ergebnis bei 
23 Versuchen das gleiche und ist in beigefügter Zeichnung (Abb. 18) 
schematisch dargestellt. 

Das Fluoreszein breitete sich im Stengel vornehmlich apikalwärts 
oder in beiden Richtungen aus und war vielfach in den Fruchtstielen 
nachzuweisen, während es niemals aus dem Stengel in die Blattstiele 
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eintrat. Die Spitze der Wanderwelle konnte bis einige Millimeter unter 
dem Vegetationspunkt verfolgt werden. In den vegetativen Stengel- 
abschnitten war dagegen der Transportstrom basalwärts gerichtet. 

In den blütenzugehörigen Stengelabschnitten von männlichen 
Pflanzen war die Umkehr der Polarität im Normalzustand nicht so 
stark ausgeprägt. Sie trat jedoch sehr deutlich in den Hauptachsen 
der rispigen Blütenstände hervor. Hier wanderte der Farbstoff, der 
aus den Hauptleitbahnen des Stengels übernommen wurde, immer 
aufsteigend gerichtet zu den Blüten hin. Diese Polaritätserscheinung, 





Abb. 19. Bryonia dioica: Schematische 
Darstellung der Fluoreszeinausbreitung 
in den Phloemleitbahnen männlicher 
Exemplare mit gekappten Blüten. 
Schwarz: Von Fluoreszein durchwanderte 


Abb. 18. Bryonia dioica: Schematische 
Darstellung der Floreszeinausbreitung 
in den Phloemleitbahnen von weiblichen 
Exemplaren mit gekappten Früchten. 


Schwarz: Von Fluoreszein durchwanderte 
Organteile; Pfeile: Ausbreitungsrichtung 
des Fluoreszeins. Punktiert: Vor Versuchs- 


Organteile. Pfeile: Ausbreitungsrichtung 
des Fluoreszeins. Punktiert: Vor Versuchs- 
beginn entfernte Organteile. 


beginn entfernte Organteile. 


die sich an unvorbehandelten normalen Pflanzen bot, sollte experimen- 
tell geprüft werden. Dazu wurden alle Blüten so entfernt, daß die 
rispig verzweigten Blütenstiele mit ihrer Hauptachse am Stengel ver- 
blieben. Dann wurde Fluoreszein in verschiedene Stengelabschnitte 
eingeführt und die durchwanderte Leitbahn gemessen. Die der normalen 
Pflanze zukommende spezifische Polarität und Wandergeschwindigkeit 
in den verschiedenen Sproßabschnitten wurde auch nach künstlicher 
Entfernung der Blüten vorerst beibehalten. Der eingeführte Farbstoff 
wanderte im vegetativen Stengelabschnitt abwärts, und im blüten- 
zugehörigen Stengelabschnitt breitete er sich in beiden Richtungen 
aus und wurde in den blütenlosen Stielen des Blütenstandes in zentri- 
fugaler Richtung geleitet (vgl. Abb. 19). 

Diese Nachwirkung der ehemaligen Bedarfszentren wurde noch in 
zeitlichen Abständen von 10—12 Stunden nach der Operation beob- 
achtet. Eventuelle längerfristige Nachwirkungen wurden nicht unter- 
sucht. 

Unter der Voraussetzung, daß die Versuchsergebnisse nicht wesent- 
lich durch Wundreize verwischt sind, zeigen sie, daß die polare bzw. 
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apolare Fluoreszeinausbreitung nicht primär von den reifenden Früchten 
und wachsenden Blüten als Attraktionszentren bestimmt wird. 

Welche Erklärung kann man für dieses eigenartige Verhalten finden ? 
Wenn das Fluoreszein von einer Massenströmung mitgeführt würde, 
müßte sein polarer Transport zu den Früchten bzw. zu den Blüten 
gleich bedingt sein wie der Assimilattransport. Nach dem Münch- 
schen Schema (Münch 1930, S. 189) müßte er also auch von der osmoti- 
schen Druckdifferenz zwischen Erzeugungs- und Verbrauchsort und 
dem Turgorabfall in den reifenden Früchten gesteuert werden. Diese 
Hauptbedingungen werden nach Entfernung der Früchte und Blüten 
stark abgeändert. Dem Einwand, daß durch den kurzfristigen geringen 
Saftfluß nach der Operation ein starkes Druckgefälle entsteht, das 
für viele Stunden nachwirken könnte, ist die Eigentümlichkeit ent- 
gegenzustellen, daß den reichblütigeren männlichen Pflanzen viel mehr 
Schnittwunden zugefügt wurden als den weiblichen Exemplaren, und 
bei letzteren der Wirkungsbereich trotzdem viel größer war und sich 
noch deutlich auf größere Stengelabschnitte übertrug. Die Versuchs- 
ergebnisse sind daher unter Annahme einer Druckströmung als Trans- 
portmechanismus nicht befriedigend zu erklären. 

Unter der Annahme, daß sich das Fluoreszein durch eine zwei- 
oder dreidimensionale Molekularbewegung unabhängig von gleichzeitig 
transportierten natürlichen Stoffen ausbreitet, können die wachsenden 
Blüten und Früchte auf den Fluoreszeintransport nicht direkt als 
Attraktionszentren wirken. Die Einsicht W. SCHUMACHERs (1930, S. 820), 
daß nämlich der Wanderprozeß in seiner Mechanik unabhängig von 
der Bedarfsfrage ist, fände dabei Bestätigung. Hingegen scheint unter 
dieser Annahme die polare bzw. apolare Ausbreitung des Fluoreszeins 
unbegründet und muß unerklärt bleiben. 


Rückblick und Diskussion. 


Die vorliegenden experimentellen Untersuchungen ergeben auf die 
in der Problemstellung aufgezeigten theoretischen Forderungen folgende 
Antworten: 

Für die Vorstellung von einer Druckströmung als Transportmechanis- 
mus scheint die charakteristische Gestalt der Siebröhren von Bryonia 
dioica keine besonderen Vorteile zu bieten. Von den quergestellten 
Siebplatten wurden die Siebporen in ihrer Größenausdehnung ge- 
messen, und das gesamte Porenareal einer Platte wurde entgegen der 
Münchschen Berechnung nicht größer als 46—68% (bzw. 4—6%) der 
Siebröhrenquerschnittsfläche gefunden. Damit müßten in den Leit- 
bahnen von Bryonia dioica die Siebplatten einer Druckströmung erheb- 
liche Widerstände entgegensetzen, weil sie das Strombett einengen. 











694 ANNELIESE SCHUMACHER: 


Nach den vorliegenden Versuchen aber war die Wandergeschwindig- 
keit des Fluoreszeins gerade in den Siebröhren am größten, deren prozen- 
tualer Plattenanteil durch eine dichtere Folge von Platten auch am 
größten war. Auf diese Befunde läßt sich ein Widerspruch gegen 
die Druckstromtheorie begründen. 

Auch die in den Siebröhren beobachteten Plasmanetzstrukturen 
müssen, wenn sie nicht pathologisch bedingt sind, den geforderten 
Funktionsleistungen bei einer Druckströmung widerspruchsvoll ent- 
gegenstehen. 

Der anatomische Aufbau des Gesamtleitsystems von Bryonia dioica 
ist überhaupt von einem anderen Bauplan bestimmt, als er von MUNcH 
theoretisch angenommen wurde, indem die Leitbahnen bei der Ver- 
einigung mehrerer Zuflüsse nicht relativ enger werden. Trotzdem 
nimmt die Transportgeschwindigkeit des Fluoreszeins meistens (nicht 
unbedingt) basalwärts zu. In den Versuchen an gekappten und teil- 
weise entblätterten Sprossen steigt die Transportgeschwindigkeit sogar 
bei einer bedeutenden absoluten und relativen Volumzunahme der 
Leitbahnen an. Eine strenge Abhängigkeit der Wandergeschwindig- 
keiten des Fluoreszeins von den relativen Volumverhältnissen scheint 
demnach gar nicht zu bestehen. Die mit dem anatomischen Aufbau 
des Leitsystems wahrscheinlich doch eng verknüpften physiologischen 
Leistungen beim Fluoreszeintransport können daher nicht im Sinne 
der Druckstromtheorie gedeutet werden. 

Unter der Voraussetzung, daß das Fluoreszein von der Lösungs- 
strömung der Assimilate in einer Druckströmung mitgeführt wird, 
stehen auch die eigenen Versuche an Pflanzen, deren Blüten und Früchte 
entfernt wurden, in einem gewissen Gegensatz zur Druckstromtheorie. 
Die Umkehr der Polarität des „absteigenden Saftstromes‘‘, die nach 
Münch von den wachsenden Früchten als Attraktionszentren in be- 
stimmter Weise bewirkt wird, wird auch nach Entfernen dieser Zentren 
zunächst 10—12 Stunden lang beibehalten. Sie kann dann nicht mehr 
im Sinne Münchs bedingt sein. 

Es wurde gezeigt, daß auch nach Entfernen des gesamten Wurzel- 
systems die Fluoreszeintranslokation in ihrem zeitlichen Ablauf keine 
erkennbaren Veränderungen erfährt. Die spezifischen Wandergeschwin- 
digkeiten in den verschiedenen Sproßabschnitten wurden auch dann 
noch beibehalten. Danach scheini das Transportgeschehen in seinem 
zeitlichen Ablauf zunächst nicht unbedingt von einem aktiven Ein- 
greifen der Wurzel abhängig zu sein (Drucksaugströmung). 

Für eine beschleunigte dreidimensionale Molekularbewegung inner- 
halb des Plasmamediums als Wandermechanismus wäre die spezifische 
Gestalt der Siebröhren insofern günstig, weil die einzelnen Zellelemente 
durch Plasmakommunikationen in den Platten verbunden sind und. 
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dadurch den Übertritt des Wanderstoffes in ein anderes Medium (Zell- 
wand) unnötig machen. Nach W. SCHUMACHER (1936) werden die 
Zellwände in Kürbishaaren von Fluoreszein glatt durchwandert. Beim 
Fluoreszeinübertritt aus Pelargonium in parasitierende Cuscuta-Pflanzen 
hinein scheinen die Zellwände kein sichtbares Hindernis darzustellen 
(W. SCHUMACHER 1934). Plasmanetze, welche den Zellsaftraum durch- 
spannen, würden die Wanderbahn vergrößern. Außer diesen sind keine 
besonderen Vorteile, die aus der spezifischen Gestalt der Siebröhren 
hervorgehen, zu erkennen. Es ist andrerseits in dem Bau der Siebröhren 
auch kein direkter Widerspruch zu einem diffusionsartigen Bewegungs- 
mechanismus zu erblicken. Unerklärt bleiben die charakteristischen 
Änderungen des prozentualen Plattenanteils im Verlauf durch das 
gesamte Leitsystem. Die Weite der Leitelemente, die sich in den einzel- 
nen Organabschnitten doch auch in typischer Weise ändert, kann für 
eine diffusionsartige Bewegungsform nur insofern von Bedeutung sein, 
als mit der Weite auch wahrscheinlich die Plasmamasse des wand- 
ständigen Plasmabelags zunimmt. Daraus ergibt sich aber keine Er- 
klärung, weshalb das Fluoreszein, welches nach dieser Bewegungsform 
ja unabhängig von anderen transportierten Stoffen wandern soll, in 
den weiten Elementen schneller transportiert wird als in den engen. Es 
wäre eher das Umgekehrte zu erwarten, wegen der größeren Verdünnung, 
die in den weiten Elementen stattfinden könnte. Spezielle Versuche 
mit gekappten Sprossen zeigen deutlich, daß die Wandergeschwindigkeit 
unter Umständen bei einem sichtbaren Konzentrationsabfall noch zu- 
nehmen kann. Diese Ergebnisse sprechen entschieden gegen die Vor- 
stellung von einer einfachen Molekularbewegung, welche in ihrer Aus- 
breitungsgeschwindigkeit konzentrationsabhängig ist. Im physiologi- 
schen Geschehen bleibt weiter auch die polare Wanderrichtung unerklärt ; 
denn für Fluoreszein liegt in der Wanderbahn sichtbar kein richtung- 
gebendes Konzentrationsgefälle vor. Der Fluoreszeintransport vollzieht 
sich anscheirfend auch nicht ganz unabhängig vom natürlichen Transport- 
geschehen, was aus der gelegentlichen Umkehr der Polarität in der 
Nähe wachsender Früchte und Triebspitzen deutlich wird. 

Das im allgemeinen beobachtete Konzentrationsgefälle (W. Scxu- 
MACHER und eigene Versuche), mit dem sich das Fluoreszein ausbreitet, 
scheint dagegen gerechtfertigt. 

Für eine Bewegungsform durch Spreitung an zweidimensionalen 
Grenzflächen fehlen zunächst grundlegende Untersuchungen über das 
Verhalten der Grenzflächenspannung und über die Kapillaraktivität 
der Transportstoffe gegenüber diesen Grenzflächen. 

Der anatomische Aufbau des Siebröhrensystems kann nur für den 
Fall diskutiert werden, wonach die Tonoplastengrenzfläche als Wander- 
bahn dienen könnte, während sich für die aus dem Fluoreszenzbild 
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wahrscheinlichere Benutzung der inneren Grenzflächen des Plasmas 
noch keine Aussagen machen lassen. Hiernach würden die gelegentlich 
beobachteten Plasmanetzstrukturen die als Wanderbahn benutzte Grenz- 
fläche eventuell vergrößern. Diese Flächenzunahme konnte aber nicht 
exakt bestimmt werden und muß für die vergleichenden Beobachtungen 
vernachlässigt werden. In der Einzelsiebröhre nimmt die relative innere 
Oberfläche jeweils in den perforierten Platten zu. Im Gesamtleit- 
system wird die innere Oberfläche jedesmal bei der Vereinigung mehrerer 
Zuflüsse relativ eingeengt. Nach physikalischen Gesetzen müßten mit 
diesen Veränderungen jedesmal Änderungen in der Ausbreitungs- 
geschwindigkeit des monomolekularen Filmes einhergehen. Die Möglich- 
keit, die beobachteten, in den verschiedenen Pflanzenteilen wechselnden 
Geschwindigkeiten des Fluoreszeintransportes aus dieser Überlegung zu 
deuten, scheitert an den Versuchen mit gekappten Sprossen. Hier 
nimmt die Wandergeschwindigkeit mit der absoluten und relativen 
Vergrößerung der inneren Oberfläche zu, entgegen den anderen Ver- 
suchen, wo sie bei relativer Einengung zunahm. Demnach scheinen 
die relativen Verhältnisse der inneren Oberfläche Plasma/Vakuole die 
Transportgeschwindigkeit nicht zu bestimmen, während, wie gesagt, 
für die inneren Grenzflächen des gesamten Plasmas noch nichts aus- 
gesagt werden kann. Gleichbedeutend damit muß die beobachtete 
Geschwindigkeitszunahme der Fluoreszeinausbreitung entgegen einem 
Konzentrationsabfall (gekappte Sprosse) unerklärt bleiben. Für die 
polare Ausbreitung des Fluoreszeins liegt hier, ebenso wie bei der 
diffusionsartigen Bewegungsform, kein richtunggebendes Konzen- 
trationsgefälle vor. Daher muß auch hier die Erklärung dieser Er- 
scheinung offen bleiben. 

Für die in dieser Arbeit mitgeteilten Untersuchungen, die neben- 
einander die anatomische Beschaffenheit und die physiologischen 
Leistungen der pflanzlichen Leitbahnen zu erfassen versuchen, können 
daher die derzeitigen Vorstellungen von der Mechanik des Stofftrans- 
portes die Wechselbeziehungen zwischen Bau und Leistungen der 
spezifischen Phloemleitbahnen nicht befriedigend erklären. Dagegen 
weist manches darauf hin, daß dem Plasma selbst, über dessen innere 
Grenzflächen noch keine Angaben gemacht werden können, erhöhte 
Bedeutung zukommt. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Es wurde versucht, das gesamte Siebröhrenleitsystem einer Pflanze 
erstmalig genau auszumessen und die beobachteten Dimensionsänderun- 
gen zu den physiologischen Leistungen in Beziehung zu bringen. 

1. Die anatomischen Untersuchungen über den Bau der Leitbahnen, 
die vor allem an verschiedenen Exemplaren von Bryonia dioica vor- 
genommen wurden, ergaben: 
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In einer in allen Organteilen genau durchgemessenen Einzelpflanze 
von 7,40 m Sproßhöhe waren im ganzen ungefähr 80 Millionen Sieb- 
röhrenglieder ausgebildet, die mit einer inneren Oberfläche von rund 
1 m? ein Volumen von nur 4 cm? einschlossen. 

In der Hauptachse wurden auf dem Stengelquerschnitt durch- 
schnittlich 300—400 Siebröhren gezählt. In einem 1 em langen Stengel- 
abschnitt der Hauptachse nehmen diese Siebröhren ein durchschnitt- 
liches Volumen von 2—3 mm? ein und haben zusammen eine innere 
Oberfläche von rund 300—400 mm?. Mit dieser Größe ihrer inneren 
Oberfläche übertreffen sie die äußere Stengeloberfläche um das3—4fache. 

Im Längsverlauf durch die Hauptachse und durch die Wurzelrübe 
mit anschließender Hauptwurzel nehmen Volumen und innere Ober- 
fläche in apikaler Richtung ab. Gleichzeitig damit nimmt jedoch die 
Zahl der Siebröhren in der Sproßachse apikalwärts nur wenig ab, ver- 
mindert sich in der Wurzel dagegen sehr stark. 

In den niedrigeren partiellen Systemen, welche die Gesamtleitbahn 
der Sproßachse aufbauen (als solche wurden verschiedenwertige Bündel, 
Siebteile und Einzelsiebröhren untersucht), erfolgen die Änderungen ‘ 
von Siebröhrenzahl, Volumen und innerer Oberfläche gleichsinnig. 

In den Siebplatten wird das Volumen der Leitbahn jeweils stark 
eingeengt (um rund 50%), während die innere Oberfläche in den Sieb- 
poren um etwa das 2—4fache vergrößert wird. 

In den Seitenorganen sind die Leitbahnen von kleineren absoluten 
Dimensionen als in der Hauptachse; sie nehmen auch spitzenwärts an 
Volumen und innerer Oberfläche ab. 

Bei der Eingliederung von Seitenbahnen in die Leitbahn der Haupt- 
achse wird in letzterer das Volumen gerade um soviel vergrößert, als 
die neu hinzutretende Bahn ausmacht. Es wird daher entgegen der 
Münchschen Vorstellung in der Hauptachse das relative Volumen nicht 
eingeengt- Dagegen erfährt die relative innere Oberfläche eine sehr 
starke Einengung. Diese Ergebnisse werden weiterhin bestätigt aus 
Berechnungen, welche auf Grund von 78000 Einzelmessungen das 
Gesamtleitsystem einer einzelnen Pflanze erfassen. Diese angenäherten 
Berechnungen zeigen, daß die untersuchte Bryonia-Pflanze in das 
Volumen der Leitbahnen ihrer Hauptachse nahezu den gesamten Inhalt 
sämtlicher Seitenbahnen aufnehmen kann, was weniger durch eine 
Vermehrung der Zahl als vielmehr durch eine Erweiterung des Volumens 
der einzelnen Siebröhren bewerkstelligt wird. Die innere Oberfläche 
aller Seitenorgane wird dagegen in der Hauptachse auf ungefähr !/, 
zusammengedrängt. 

In der theoretischen Auswertung dieser Ergebnisse wird gezeigt, 
daß im anatomischen Bau des pflanzlichen Leitsystems die von 
Münch gemachten Voraussetzungen für eine Druckströmung (relative 
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Einengung der Leitbahnen bei Vereinigung mehrerer Zuflüsse) nicht 
gegeben sind. 

2. Die physiologischen Untersuchungen über die Leistungen der 
Leitbahnen ergaben: 

In die Leitbahnen eingeführtes Fluoreszein breitet sich mit wechseln- 
der Geschwindigkeit aus; aus einer größeren Versuchszahl zeigt sich 
indessen, daß für die Geschwindigkeitsänderungen offenbar ein Gefälle 
vorliegt, wonach die Transportgeschwindigkeit von den Blattnerven 
aus über die Blattstiele, Seitenachsen und durch die Hauptachse in 
basaler Richtung zunimmt. Dabei kann die Geschwindigkeit von 2 em 
je Stunde in den Blattnerven bis zu 50 cm Stundengeschwindigkeit 
in den basalen Teilen der Hauptachse ansteigen. 

Über die Beziehungen zwischen den Leistungen und den Leitbahn- 
dimensionen wurde folgendes gefunden: 

Die Transportgeschwindigkeit ist nicht unbedingt von den absoluten 
Größenverhältnissen der Leitbahn abhängig, wie aus teilweise antago- 
nistischen Versuchsergebnissen hervorgeht. 

Daß die Transportgeschwindigkeit nicht im Sinne Münchs von der 
relativen Weite der Leitbahnen abhängig ist, ergibt sich aus speziellen 
Versuchen an gekappten Sprossen. Hier nehmen die gekappten Haupt- 
achsen den Zustrom aus der Seitenbahn nicht mehr additiv auf und 
werden daher nicht relativ eingeengt. Die Geschwindigkeit des Fluores- 
zeintransportes weist aber in diesen Systemen keine wesentlichen Ab- 
weichungen vom normalen Fall auf. 

An gekappten Sprossen wurde beim Übertritt des ROTER aus 
den engen und langsamer transportierenden Leitbahnen der Seiten- 
achse in die Hauptachse in letzterer eine Geschwindigkeitszunahme 
trotz einem deutlichen Konzentrationsabfall beobachtet. Damit schei- 
den für die Erklärung des Mechanismus des Fluoreszeintransportes 
auch solche Vorstellungen aus, wonach die Transportgeschwindigkeit 
allein von der Konzentration des Wanderstoffes abhängt. 

Versuche an Pflanzen, deren Wurzeln entfernt waren, zeigen, daß 
die Transportgeschwindigkeit eingeführten Fluoreszeins sich ähnlich 
wie bei bewurzelten Pflanzen verhält. Daraus wird gefolgert, daß die 
wechselnde Geschwindigkeit nicht direkt durch ein aktives Eingreifen 
der Wurzel bewirkt wird. 

Es wurde beobachtet, daß die normale Umkehr der polaren Trans- 
portrichtung des Fluoreszeins in der Nähe von Blütenständen und 
reifenden Früchten auch nach Entfernung dieser ,,Attraktionszentren“ 
(Münch) noch beibehalten wird. Es wird daraus geschlossen, daß der 
Transportmechanismus nicht in unbedingter Abhängigkeit von solchen 
Zentren arbeiten muß. | 
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DER BIOCHEMISCHE TYPUS DER PFLANZEN 
UND DIE DIAGNOSE DER KRANKHEIT. 


(Kalkchlorose bei der Weinrebe.) 


Von 
W. S. ILJIN. 


Mit 21 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. August 1947.) 


Einleitung. 

F. MERKENSCHLAGER (1933) schreibt über die Möglichkeit einer 
Diagnose nichtparasitärer Erkrankungen: ‚Seit Jahren sucht man in 
der Pflanzenphysiologie nach diagnostischen Hilfsmitteln, um .nach 
Art der Humanmedizin durch Prüfung von Flüssigkeiten (bei Pflanzen 
vom Zellsaft) Einblicke in den inneren Krankheitszustand von Pflanzen 
zu gewinnen. Aber es hat sich immer wieder gezeigt, daß die Pflanze 
eben doch ein offenes System ist gegenüber dem geschlossenen System 
menschlicher und tierischer Organismen.. Zwar ist in der stoffwechsel- 
kranken Pflanze eine Reihe von pathologischen Vorgängen biochemisch 
greifbar, aber keine Reaktion ist spezifisch.‘ 

Nach der Besprechung einiger Beispiele folgert der Verfasser: 
„Jedenfalls sind biochemische Methoden heute noch keineswegs 
brauchbar, die Pflanzenpathologie ist bei Laboratoriumsuntersuchungen 
in der Hauptsache auf die Symptomatologie äußerer Erscheinungen 
angewiesen, wenn Krankheitsbilder vorliegen, bei denen das Vor- 
handensein infektiöser Ursachen auszuschließen ist.‘ 

Aus dem Angeführten ist zu entnehmen, daß der Verfasser die Mög- 
lichkeit einer biochemischen Diagnose bestreitet, obgleich er zugibt, 
daß ‚in der stoffwechselkranken Pflanze eine Reihe von pathologi- 
schen Vorgängen biochemisch greifbar ist‘. Es sei aber ,,keine Reaktion 
spezifisch.‘ 

Wenn der ‚Stoffwechsel einer Pflanze gestört ist, so müssen die 
biochemischen Vorgänge in ihr unbedingt anders verlaufen als im 
gesunden Organismus. Folglich muß eine biochemische Analyse 
bestimmte Hinweise geben, und einige Reaktionen der erkrankten 
Pflanze könnten spezifischen Charakter haben. Die Frage besteht 
nur darin, was man unter einer „spezifischen Reaktion‘ zu verstehen 
hat. Man kann dabei an das Auftreten neuer Stoffe denken, die dem 
gesunden Organismus fehlen, oder aber an das Massenvorkommen von 
Stoffen, die in der normalen Pflanze nur in geringen Mengen auftreten. 


Planta Bd. 35. 45 
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MERKENSCHLAGER und MUNKERT haben bei der Kalkchlorose eine 
größere Ansammlung von Aminosäuren festgestellt, die in der gesunden 
Pflanze nur spärlich auftreten. Sollte das nicht auch ein diagnosti- 
sches Merkmal sein ? 

Die größten Schwierigkeiten einer Diagnose dürften in der Unbe- 
ständigkeit der eine Pflanze aufbauenden Stoffe und ihrer Abhängig- 
keit von äußeren Bedingungen, besonders in quantitativer Hinsicht, 
bestehen. Es wird angenommen, daß der Gehalt an Salzen, besonders 
solcher des Ca, großen Schwankungen unterworfen ist und sogar 
unbegrenzte Veränderungen zeigen kann. Im menschlichen Organismus 
wird dagegen die Menge des.Ca im Blut durch ein spezielles Hormon 
streng reguliert. Eine Störung des Ca-Haushaltes ruft schwere 
Erkrankungen hervor. Wenn man bei einer Pflanze nur das im Zell- 
saft gelöste Ca betrachtet, so ist auch hier eine Gesetzmäßigkeit fest- 
zustellen, worauf ich in einer Reihe von Arbeiten (ILsın 1932, 1936, 
1937, 1938, 1940) hingewiesen habe. 

Es gibt Arten, Gattungen und sogar Familien, bei denen der Gehalt 
an gelöstem Ca streng begrenzt ist, z. B. bei oxalsäurehaltigen Pflanzen 
wie Rumex, Melandrium, einigen Silene- und Viola-Arten usw., die 
überhaupt kein geléstes Ca enthalten. Bei anderen Pflanzen, wie z. B. 
Sambucus, vielen Borraginaceae u.a. ist im Zellsaft nur sehr wenig 
gelöstes Ca vorhanden, während zahlreiche andere Pflanzen im all- 
gemeinen reich an Ca sind, dessen Menge aber in weiten Grenzen 
schwanken kann. Diese Schwankungen sind in der Regel vom Alter 
bzw. Entwicklungszustand abhängig. Als Beispiel könnte man Anthyllis 
vulneraria anführen, die in den gesunden Blättern zu verschiedenen 
Jahreszeiten und auf verschiedenen Böden folgende Konzentrationen 
gelöster Ca-Salze zeigt: 0,25 n, 0,40 n, 0,55 n, 0,90 n und sogar 1,25 n, 
so daß man annehmen könnte, daß die Menge des löslichen Ca hier 
unbegrenzt schwanken könne. Tatsächlich aber stehen diese Mengen 
in einem strengen Abhängigkeitsverhältnis zum Alter und zu den 
Entwicklungsstadien der Blätter. Von Ende Juni bis Mitte August 
veränderte sich der Ca-Gehalt in den Blättern von Anthyllis von 
0,54n auf 1,12n, bei Scorzonera austriaca von 0,08 auf 0,34n an 
einem und demselben Standort. Im Frühling konnte man in den 
jungen Blättern noch weniger Ca feststellen. Das hängt mit der Ent- 
wicklung des Organismus zusammen und ist unabhängig von äußeren 
Faktoren (Instn, Flora 1944). Bei genaueren Untersuchungen der 
gelösten Salze stellen sich bestimmte Gesetzmäßigkeiten heraus, und 
die Amplitude der Schwankungen wird stark eingeengt. Die groben 
Aschenanalysen, die gewöhnlich bei biochemischen Untersuchungen an- 
gewandt werden, geben eine völlig falsche Vorstellung von dem tat- 
sächlichen Salzhaushalt der Pflanze. 
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Die biochemische Diagnose einer Pflanzenkrankheit kann nach 
zwei Richtungen erfolgen: 1. kann das Auftreten neuer Stoffe fest- 
gestellt werden, die im gesunden Organismus ganz oder fast ganz fehlen, 
wie z. B. Azeton oder Zucker im Blut des Menschen, Eiweiß im Harn 
usw.; 2. eine abnormale Zunahme oder Verringerung von Stoffen, 
die im normalen Organismus stets in bestimmten Konzentrationen 
vorhanden sind, wie z. B. das Ca im Blute. Im ersten Falle muß man 
die Zusammensetzung der normalen Pflanze kennen, im zweiten Fall 
muß die Menge des betreffenden Stoffes und ihre Schwankungs- 
amplitude in der gesunden Pflanze festgestellt werden, wobei die ganze 
Vegetationsperiode zu berücksichtigen ist. Ferner muß man den biologi- 
schen und den physiologischen Typus der normalen Pflanze kennen. 

In dieser Hinsicht sind große Unterschiede vorhanden, wie wir 
am Beispiel des Ca gesehen haben. Wenn dieses im Zellsaft einer 
Oxalsäurepflanze erscheint, so bedeutet das eine physiologische Kata- 
strophe, da dies nur bei gleichzeitigem Verschwinden der für diese 
Pflanzen so typischen Oxalsäure geschehen kann. Sambucus enthält 
in der Regel sehr wenig gelöste Ca-Salze, dagegen können sich in 
den Blättern auf Kalkfelsen beträchtliche Mengen ansammeln.. Gleich- 
zeitig treten auf ihnen weiße Flecken auf. Bei Anthyllis vulneraria 
schwankt, wie wir sahen, der Ca-Gehalt sehr stark, doch ist diese 
Erscheinung durch innere Ursachen, das Alter der Blätter, bedingt 
und hängt nicht mit äußeren Faktoren zusammen. 

In der Literatur gibt es genügend Hinweise dafür, daß Über- 
schuß oder Mangel irgendeines Salzes Krankheiten in Pflanzen hervor- 
ruft, wofür MERKENSCHLAGER in der zitierten Arbeit eine Reihe von 
Beispielen anführt. Es handelt sich hier um Stoffwechselstörungen. 
Bei meinen Untersuchungen über die Kalkchlorose der Pflanzen 
hat sich bei allen Pflanzen sicher herausgestellt, daß die Erkrankung 
von einer Ansammlung löslicher Stickstoffverbindungen in den Blättern 
begleitet-wird. Außerdem findet bei der Mehrzahl der kranken Pflanzen 
eine verstärkte Bildung von Zitronensäure statt, die in den gesunden 
Blättern ganz oder fast ganz fehlt oder aber erst am Schluß der Vege- 
tationsperiode in Erscheinung tritt. Je stärker die Krankheit auftritt, 
um so größer die Menge der gebildeten Zitronensäure. 

Für eine Diagnose ist es vorher nötig, die normale stoffliche 
Zusammensetzung einer jeden Art festzustellen, auch den Wasser- 
gehalt, ferner den für den gesunden Organismus bezeichnenden Verlauf 
der physiologischen Vorgänge, wie Atmung, Assimilation, den fermen- 
tativen Umsatz usw., wobei es besonders auf die Schwankungsampli- 
tuden, die für die gesunde Pflanze geltenden Maxima und Minima, 
ankommt. Eine derartige Untersuchung der Pflanzen und ihrer Zu- 
gehörigkeit zu bestimmten „physiologischen“ Typen wird in Zukunft 
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. auch für die Beurteilung ihrer Verbreitung (im Zusammenhang mit 
den diese bedingenden äußeren Faktoren) sowie für ihre Kultur von 
Bedeutung sein. 

Die Grenzen dieser Schw. PERTE sind von inneren und äußeren 
Faktoren abhängig. Die stoffliche Zusammensetzung ändert sich mit 
dem Alter der Pflanze. Lösliche N-Verbindungen sind in jugendlichen 
Organen in größerer Menge vorhanden, später findet eine Synthese 
derselben zu unlöslichen Eiweißstoffen statt. In den jungen Blättern 
der Weinrebe kommen auf 1 g Trockengewicht 10—12 mg im Zellsaft 
gelöster N-Verbindungen; in den vollentwickelten Blättern dagegen 
nur 1—2 mg. Mit anderen Worten, wenn die biochemische Analyse 
6 mg lösliches N in den Blättern des Weinstockes festgestellt hat, so 
bedeutet dies für junge einen Mangel und für bereits entwickelte einen 
Überschuß. Ebenso wesentlich ändern sich mit dem Alter die Salz- 
konzentrationen. 

Aus dem Angeführten folgt, daß es für die Feststellung des bio- 
logischen Typus notwendig ist, von jedem Stoff eine Kurve für die 
ganze Vegetationsperiode zu konstruieren und ihre Schwankungs- 
grenzen festzulegen. Je geringer die Schwankungsamplitude ist, um 
so genauer ist eine Bestimmung des physiologischen Typus möglich 
und um so leichter eine biochemische Diagnose durchzuführen. 

Im Laufe von 3 Jahren habe ich eine quantitative Analyse ver- 
schiedener Stoffe in den Blättern des Weinstockes durchgeführt. Es 
sind folgende Sorten untersucht worden: Rotgipfler, Rheinriesling, 
Spätrot, Neuburger und Blaufränkisch. Außerdem sind bei den drei 
erstgenannten Sorten auch kranke Exemplare untersucht worden. 
Die Analysen einer jeden Sorte außer Rheinriesling sind während 
zweier Vegetationsperioden durchgeführt worden. Die beiden letzten 
Sorten zeigten fast gar keine Krankheitserscheinungen; sie sind vom 
Direktor der Weinbauschule in Gumpoldskirchen bei Wien, Herrn 
Wieser, als widerstandsfähig gegen Kalkchlorose bezeichnet worden. 

Bei den gesunden Pflanzen ist ein gewisser Unterschied in der 
stofflichen Zusammensetzung festzustellen, er ist aber gewöhnlich 
nicht groß. Größere Unterschiede zeigen sich in verschiedenen Vegeta- 
tionsperioden. Wenn man die Kurven einiger Stoffe der untersuchten 
neun Pflanzensorten für den Zeitraum von 3 Jahren aufzeichnet, so 
sieht man, daß sie in Bündeln verlaufen, deren Gang während ver- 
schiedener Vegetationsperio en ein verschiedener ist und nicht von 
der Sorte abhängt. Die äußeren Faktoren sind somit von größerer 
Bedeutung für die stoffliche Zusammensetzung bei verschiedenen 
Sorten als die inneren. Während der gleichen Vegetationsperiode ist 
der Unterschied zwischen den einzelnen Sorten geringer als bei einer 
und derselben Sorte zwischen verschiedenen Jahren. Ungeachtet 
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dieser Abhängigkeit von äuBeren Einflüssen sind die Kurven der ver- 
schiedenen Vegetationsperioden einander sehr ähnlich; die Schwan- 
kungen sind gering und die spezifischen Eigenschaften der Pflanze 
beherrschen das Bild. 

Bei der Erkrankung an Kalkchlorose verlassen die Kurven deutlich 
ihre normalen Grenzen. Es gibt aber Stoffe, wie die organischen Säuren 
und die Kohlenhydrate, deren Menge in der gesunden Pflanze während 
verschiedener Jahre so starken Schwankungen unterworfen ist, daß 
eine biochemische Diagnose auf Grund dieser Kurven nicht möglich 
ist; man muß in diesem Fall die kranken Pflanzen mit den gesunden 
eines und desselben Jahres vergleichen. 

Eine gewisse Schwierigkeit bei der Konstruktion der normalen 
physiologischen Kurve ist der verschiedene Beginn der Vegetations- 
zeit in den einzelnen Jahren. Der Frühling des Jahres 1942 kam 
spät. Obgleich die früher treibenden Pflanzen benutzt und nur junge 
Blätter genommen wurden, konnte die Untersuchung erst am 7: Juni 
beginnen. Dagegen war infolge des warmen Frühjahres 1943 ein 
Beginn der Arbeit schon am 17. Mai möglich. Richtiger wäre es, für 
die Vergleichbarkeit der Untersuchungen der einzelnen Jahre nicht 
vom Datum, sondern vom gleichen Entwicklungsstadium der Pflanzen 
auszugehen. Hierbei sind aber Fehler durch subjektive Beurteilung 
der Entwicklungsmerkmale unvermeidlich. Verhältnismäßig leicht 
sind die einzelnen Entwicklungsstadien zu Beginn der Vegetations- 
periode an der Größe und Form der Blätter festzustellen. Im 
Laufe des Sommers verändern sich diese aber äußerlich so wenig, 
daß man auf sehr geringfügige Unterscheidungsmerkmale angewiesen 
ist. Ich habe daher doch das Kalenderdatum als Grundlage für meine 
Kurven gewählt. 

Für die Analysen wurden alle 3 Wochen während der ganzen 
Vegetationsperiode Blätter entnommen. Zuerst wurden junge, sich 
entwickelnde Blätter untersucht, dann die schon entwickelten unter 
den jungen, weiter Durchschnittsproben der mittleren und unteren 
Blätter. 

Das Alter der Blätter ist von wesentlicher Bedeutung für die 
stoffliche Zusammensetzung. Die jungen Blätter, sowohl die im 
Frühling wie die im Sommer gebildeten, sind einander in dieser Hin- 
sicht sehr ähnlich und unterscheiden sich wesentlich von den voll- 
entwickelten. In der Tabelle 1 sind die Mengen der verschiedenen 
Stoffe in den jungen und in den erwachsenen, mitten im Sommer 
gesammelten Blättern einander gegenübergestellt worden. Der quanti- 
tative Unterschied ist beträchtlich. Diese Untersuchungen sind 
2 Jahre lang mit verschiedenen Sorten durchgeführt worden und haben 
immer dieselben Resultate gegeben. Die Art der Entnahme einer 














706 | W. 8. Issım: 
Durchschnittsprobe ist von sehr groBer Bedeutung; wenn man sich 
nicht an eine feste Regel hält, so können wesentliche Fehler entstehen. 


Tabelle 1. Menge verschiedener: Stoffe in den jungen und erwachsenen Blättern 
auf 1g Trockengewicht. 






































Stjebetett mg Kon- 

Tenue ian HT: ~| Aptel-| tration| K tines 

Blatter ge- | @2- | ie. | | Amide | Eiweiß| säure | aller Ca 

sam- = | ii. Amino und | und Säuren 

ter | cher | cher NH, | | Basen mg mg mg mg 
ge 30.7. ni 

Junge . 36,9! 32,6 | 4,32| 2,00 | 0,78 | 0 12 | 1,04 [18,3] 3,7 

Erwachsene | 33,5 | 30,8, 2,66) 1,07 | 0,22 | 0 23 | 1,00 | 13,5] 6,8 
Spätrot 30. 7. 43 

Junge... . 34,0 | 30,1 3,86| 1,48 | 0,70 | 0,40 21 0,93 [17,6] 3,1 

Erwachsene |27,3| 24,2) 3,12) 0,72 | 0,28 | 0,25 | 26 | 0,77 115,3] 6,0 
dois. 0 . 8. 44 

Junge . . . | 35,0| 29,7 | 5,34 Sn pe 0,37 31 0,89 115,1] 4,5 

Erwachsene |18,9| 16,7 | 2,23 0,2 0,14 56 0,55 110,3] 6,2 








Die Durchschnittszahlen für die Spanne von mehreren Jahren sind folgender- 
maßen berechnet worden: Die Werte eines jeden Jahres wurden auf Millimeter- 
papier übertragen und nach ihnen eine Kurve gezeichnet. Nach dieser Kurve 
wurde die Menge eines jeden Stoffes für den 1., 10. und 20. des Monats, d. h. für 
jede Dekade, berechnet. Auf Grund dieser Zahlen wurden die mittleren Werte 
für die 3 Jahre berechnet und graphisch dargestellt. Ferner wurden Kurven 
für die Minimalwerte eines Stoffes in einer der neun untersuchten Pflanzen im 
Laufe von 3 Jahren gezeichnet, wie auch eine für die Maximalwerte. So entstand 
eine mittlere, minimale und maximale Kurve für jeden Stoff und diese Zeit- 
* spanne. Die beiden letzten zeigen die Schwankungsamplitude in der einen oder 
anderen Richtung an. Später wird an Hand eines Beispiels gezeigt werden, wie 
im einzelnen die Berechnungen gemacht und die Kurven gezeichnet wurden. 

Eine größere Genauigkeit erhalten die Kurven, wenn die Beobachtungen 
fortlaufend über eine Reihe von Jahren gemacht worden sind. Man kann eine 
Kurve für ein Gebiet oder eine allgemeine für den Weinstock erhalten, wenn die 
Untersuchungen auf verschiedenen Böden und in verschiedenen Weinbaugegenden 
vorgenommen werden. Meine Kurven beziehen sich auf ein bestimmtes Gebiet 
in der Nähe von Wien bei Gumpoldskirchen, wo der Weinbau sehr erfolgreich 
betrieben wird. 

Sobald die normale Kurve festliegt und die Größe der möglichen Schwan- 
kungen in der einen oder anderen Richtung ebenfalls bestimmt ist, zeigt jede 
Abweichung einen abnormalen physiologischen Ablauf und die Wahrschein- 
lichkeit einer Erkrankung an. Beim Auftreten der Kalkchlorose überschneiden 
die Kurven weit die für die normale Pflanze festgelegten Minima und Maxima, 
zeigen damit den abnormalen Stoffwechsel an und ergeben die Möglichkeit: einer 
biochemischen Diagnose der Erkrankung. Weitere Untersuchungen anderer 
Krankheiten dürften zeigen, welche physiologischen Veränderungen für die 
Calciose spezifisch sind. Hier beschränken wir uns auf die Feststellung, daß die 
Caléiose (Kalkchlorose) von einer Reihe von biochemischen Veränderungen 
begleitet ist, deren Kreis, wie die vorläufigen Untersuchungen anderer Pflanzen 
ergeben haben, noch vergrößert werden kann. 
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1. Wassergehalt. 


Wie schon die früheren Untersuchungen an der Weinrebe und an 
anderen Pflanzen gezeigt haben, wird die Erkrankung an Calciose von 
einer Anreicherung von Wasser in den Blättern begleitet. Das beruht im 
wesentlichen darauf, daß die kranken Pflanzen mehr gelöste Salze ent- 
halten und somit einen größeren osmotischen Wert als die gesunden 
zeigen. Den Wassergehalt kann man sogar theoretisch berechnen, 
wenn man die Konzentration der Salze in den kranken und gesunden 
Blättern und die Menge des Wassers in letzteren kennt. Die auf diese 
Weise erhaltenen Zahlen fallen mit den durch Messung erhaltenen 
zusammen, wenn keine größere Veränderung der Zuckermenge statt- 
gefunden hat. 

Die Konstruktion der Kurven, die den Wassergehalt anzeigen, 
wird als Beispiel ihres Zustandekommens auch für die anderen Stoffe 
etwas ausführlicher behandelt. 

In Tabelle 2 sind oben die Kalenderdaten der Probeentnahmen 
vermerkt. Im Jahre 1942 war der Frühling ein später, so daß die 
Untersuchungen erst am 3.6. beginnen konnten; im Jahre 1943 da- 
gegen bereits am 17.5., so daß die Pflanzen in den verschiedenen 
Jahren zur gleichen Zeit verschieden weit entwickelt waren. Dieser 
Umstand erschwert natürlich die Konstruktion einer für die Pflanze 
typischen Durchschnittskurve. Die Differenz zwischen Maximum und 
Minimum ist daher größer als es der Fall wäre, wenn man Pflanzen 
im selben Entwicklungsstadium verglichen hätie. 


Tabelle 2. Wassergehalt in Blättern: Gramm auf 1g Trockengewicht. - 





Datum 





3. 6. 42| 29.6. 42|21.7.42| 10. 8. 42 | 31. 8. 42 | 21.9. 42 | a u yu 
17.5.43| 7. 6. 43 | 28.6. 43 | 30.7. 43 | 26. 8. 43 | 22.9. 43 |15° 10 43 
31. 5. 44 | 26.6. 44 | 20.7. 44 | 15. 8. 44 | 11.9. 44 15.10.44 © 








Gesunde Pflanzen 








Rotgipfler 1942 . 3,20 3,20 2,69 1,98 2,02 2,06 1,78 
Rheinriesling . . 3,09 2,80 2,40 2,27 2,27 2,21 1,81 
Rotgipfler 1943. 3,80 3,20 3,00 3,00 2,35 ‘| 2,20 0 
Spätrot . . . . 4,08 3,05 2,80 3,00 2,30 2,16 2,00 
Neuburger. . . 3,87 3,30 3,25 2,45 2,33 2,40 2,13 
Blaufränkisch. . 3,80 3,15 3,24 2,41 2,50 2,32 2,30 
Spätrot 1944. . 3,68 3,40 2,89 2,60 2,48 2,11 
Neuburger. . . 3,56 | 2,90 2,49 2,47 2,44 2,00 
Blaufränkisch. . 3,65 | 2,70 2,49 2,40 2,30 | 2,18 








Kranke Pflanzen 











Rotgipfler 1942. | 4,23 | 4,63 | 3,86 | 3,20 | 3,05 | 2,33 | 2,06 
Rheinriesling . . | 4,36 | 3,78 | 4,03 | 3,14 | 2,67 | 2,54 | 2,01 
Rotgipfler 1943. | 4,30 | 4,05 | 4,00 | 3,80 | 3,30 | 2,88 | 2,20 
Spätrot . | 3,94 | 4,32 | 4,00 | 3,45 | 3,60 | 3,40 | 2,70 
Spätrot 1944. . | 4,02 | 4,20 | 4,21 | 4,06 | 2,90 | 2,39 
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Im Jahre 1942 wurden zwei gesunde und zwei kranke Sorten 
untersucht, 1943 vier gesunde und zwei kranke und 1944 drei gesunde 
und eine kranke. 

Die Durchschnittszahlen sind für die gesunden Pflanzen folgender- 
maßen berechnet worden. Auf der Abszisse sind die Untersuchungs- 
daten, auf der Ordinate die Wassermengen in Grammen je Gramm 
Trockengewicht vermerkt. Auf Grund dieses Materials sind die Kurven 
für jede gesunde Pflanze gezeichnet worden und von letzteren aus- 
gehend der Wassergehalt für jede Dekade, angefangen vom 1.6. (für 
den 1., 10. und 20. jedes Monats), berechnet worden; erst zum Schluß 
der Vegetationsperiode vom 1.—5. 10. wurde der Abstand von 5 Tagen 
genommen. Als Beispiel führen wir die ‚Sorte Rotgipfler im Jahre 
1943 an: am 17. 5. enthielten die Blätter 3,80 g Wasser, am 7. 6. 3,20 g, 
am 28. 6. 3,00 g usw. (s. Tabelle 2). Wenn wir auf Grund dieser Daten 
eine Kurve zeichnen, so können wir auf dem Wege der Interpolierung 
den Wassergehalt für jede Dekade bestimmen. Dann erhalten wir 
für den 1:6. 3,41g, den 10.6. 3,17 g, den 20.6. 3,7g, den 1.7. 
3,00 g usw. 

Für alle 9 Kurven ist ein möglichst großer Maßstab gewählt worden, 
um genauere Zahlen zu erhalten. Diese Kurven sind in Abb. 1 mit 
dünnen Linien dargestellt. Sie schneiden sich oft und fallen weit- 
gehend zusammen. So enthalten die Sorten Rotgipfler und Spätrot 
im Jahre 1943 vom 30.7. bis zum 12.10. fast genau die gleichen 
Wassermengen, und ähnlich die Sorten Neuburger und Blaufränkisch 
im selben Jahre vom 17.5. bis zum 30.7. Alle Kurven fallen gleich- 
mäßig von Beginn bis zum Ende der Vegetationsperiode ab. 

Für jede Dekade sind die Durchschnittszahlen für alle 9 Pflanzen 
über die Zeitspanne von 3 Jahren berechnet und als Kurve A als 
dicke Linie eingetragen worden. Am 1.6. enthielten die Pflanzen 
einen Durchschnitt von 3,50 g, wovon am 5.10. noch 2,08 g übrig 
waren. Links vom Beginn dieser Kurve ist durch dünneren Strich 
der mittlere Wassergehalt von 4 Pflanzen für das Jahr 1943 ab 17. 5. 
vermerkt, da in diesem Jahre frühere Beobachtungen möglich waren. 

Die Maximalkurve a zeigt den größten Wassergehalt an, der in 
einer der 9 Pflanzen festgestellt worden war; die Minimalkurve b 
den geringsten. Diese 2 Kurven begrenzen die Einzelkurven für 
alle 9 Pflanzen und damit die einzelnen Schwankungsmöglichkeiten. 
Sie laufen im wesentlichen parallel zur Hauptkurve und fallen eben- 
falls vom Frühling zum Herbst ab. Alle 3 Kurven bezeichnen wir als 
die normalen, eine Überschreitung der äußeren zeigt abnormale, 
krankhafte physiologische Vorgänge an. 

Da meine Untersuchungen auf ein beschränktes Gebiet begrenzt 
sind,- so zeigen sie genau genommen nur den physiologischen Typus 
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dieses Gebiets an, doch ist sehr wahrscheinlich, daß auch anderwärts 
ähnliche Ergebnisse erzielt werden. Im Jahre 1943 wurde in Franzens- 
bad eine amerikanische Weinsorte untersucht, die im Walde auf einem 
sauren Torfboden wuchs. Ihre Blätter enthielten am 7.7. 3,20 g 
Wasser, während in Gumpoldskirchen im offenen Gelände auf alkali- 
schem Kalkboden am 10.7. 3,23 g Wasser festgestellt wurden. Das 
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Abb. 1. Wassergehalt in gesunden (ausgezogene Kurven) und in kranken (gestrichelte 
Kurven) Blättern. A Mittelwerts-, «a Maximal- und b Minimalkurve. 43r Rotgipfler 1943, 
43 s Spätrot 1943, 44s Spätrot 1944. 
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könnte natürlich auch ein Zufall sein und wir dürfen daher diese 
Feststellüng nicht verallgemeinern. 

Die Erkrankung an der Calciose (Kalkchlorose) ändert den Wasser- 
gehalt wesentlich. Im ganzen sind fünf erkrankte Pflanzen in der 
Spanne von 3 Jahren untersucht worden (Ergebnisse vgl. Tabelle 1). 
Da die Untersuchungen des Jahres 1942 bereits veröffentlicht wurden, 
betrachten wir diejenigen von 1943 und 1944 (Abb. 1, 44s, 43r und 
438). Die Blätter dieser Pflanzen sind sehr reich an Wasser und ihre 
Kurven überschreiten wesentlich den durch die Maximal- und Minimal- 
kurve begrenzten Rahmen. Auch diese Kurven zeigen eine fallende 
Tendenz, die aber in der ersten Hälfte des Sommers, in der die Chlorose 
besonders ausgesprochen ist, weniger deutlich hervortritt; erst ab 
Mitte August oder noch später, wenn gewöhnlich eine Genesung zu 
verzeichnen ist, ist das Abfallen der Kurve entschiedener. Mitten im 
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Sommer kann die Kurve sogar ansteigen (Sorte Spätrot in beiden 
Jahren). Zu Beginn der Vegetationsperiode 1944 waren bei der ersten 
Untersuchung am 31. 5. die Blätter noch grün und die Chlorose im 
Anfangsstadium; erst später wurde sie deutlicher und begann die 
Kurve anzusteigen. Im Jahre 1943 war ein Anstieg in der ersten 
und in der zweiten Hälfte des Sommers zu verzeichnen, als eine Ver- 
schlechterung des Gesundheitszustandes eintrat. 

Die fiinf untersuchten kranken Pflanzen unterscheiden sich alle 
wesentlich von den neun gesunden durch ihren Wassergehalt. Somit 
kann die Ansammlung des Wassers im Gewebe als ein diagnostisches 
Merkmal bei der Untersuchung der Calciose gelten. Diese Reaktion 
ist bei allen von mir untersuchten Pflanzen ohne Ausnahme fest- 
gestellt worden. 


2. Stickstoffverbindungen. 


Der Stoffwechsel der N-Verbindungen ist bei der Erkrankung 
an Calciose in allen von mir untersuchten Pflanzen ohne Ausnahme 


wesentlich gestért. 


A. Gesamtstickstoff. 


Weniger charakteristisch und nicht so deutlich ausgesprochen ist 
bei der Calciose die Veränderung des Gesamt-N-Gehalts, die ich nach 
der Kjeldahl-Methode verfolgt habe. Nach den Befunden für die neun 
gesunden Pflanzen wurden wie fiir den Wassergehalt Kurven gezeich- 
net, aus diesem konnte der Stickstoffgehalt fiir jede Dekade berechnet 
und weiter der Durchschnittswert fiir alle Pflanzen, eine mittlere, 
eine Maximal- und eine Minimal-Kurve wie fiir den Wassergehalt ge- 
zeichnet werden (Abb. 2). 

Nicht alle 9 Kurven sind in diese Zeichnung eingetragen. Sie 
liegen alle zwischen der Maximal- und Minimalkurve. Der Unter- 
schied zwischen den einzelnen Kurven verringert sich mit der Vege- 
tationsperiode, gleichzeitig nähern sie sich immer mehr der mittleren 
oder Durchschnittskurve. Die größeren Unterschiede zu Beginn der 
Vegetationsperiode sind im wesentlichen durch deren verschiedenen 
Anfang bedingt. Der Entwicklungszustand der eingesammelten Blätter 
brauchte nicht der gleiche zu sein, was sich im N-Gehalt ausdrücken 
dürfte, da letzterer in jüngeren Blättern wesentlich größer ist. Zusätz- 
lich sei bemerkt, daß ich Proben von verschiedenen Rebsorten ge- 
nommen habe, was ebenfalls auf die erhaltenen Resultate eingewirkt 
haben könnte. 

Von den untersuchten Sorten war Spätrot am N-reichsten (in den 
jungen Blättern 55 mg); den geringsten Gehalt zeigte Blaufränkisch 
(gegen 43 mg). Es ist sehr wahrscheinlich, daß die Schwankungen 
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geringer wären, wenn die Untersuchungen auf eine Sorte beschränkt 
wären, und zwar besonders im Sommer, bei schon vollentwickelten 
Blättern. 

Mit dem Fortschreiten der Vegetationsperiode fällt der N-Gehalt 
ständig, zuerst sehr schnell und später immer langsamer. Von Mai 
bis Oktober fiel die N-Menge von 50 auf 22 mg. 


er 





10 |- 
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Abb. 2 Gesamtstickstoff auf 1 g Trockengewicht (Bezeichnungen siehe Abb. 1). 


Die kranken Pflanzen waren reicher an Stickstoff: bei den ersten 
Bestimmungen waren bei der Sorte Rheinriesling in den grünen Blät- 
tern 48,4 mg, in den kranken 63,2 mg festgestellt worden, bei der 
Sorte Rotgipfler in ersteren 50,3 und 53,6 mg und in letzteren 57,8 
und 58,0 mg; bei der Sorte Spätrot (Kurve 448’), bei der die Kalk- 
chlorose nur in leichter Form auftritt, zeigten die grünen Blätter zu 
Beginn der Vegetationsperiode gegen 50 mg N, der später, als die 
Krankheit auftrat, bis auf 56 mg aufstieg. 

In Abb. 2 sind die Kurven der kranken Pflanzen gestrichelt ein- 
gezeichnet, sie liegen alle über denen der normalen Pflanzen und 
fallen erst gegen Ende der Vegetationsperiode, um schließlich sogar 
unter die der Gesunden zu sinken. Diese Erscheinung habe ich bereits 
im Jahre 1942 beobachtet und veröffentlicht. Ein größerer N-Gehalt 
ist auch bei anderen erkrankten Pflanzen festgestellt worden. Dieses 
Merkmal darf auch als diagnostisches gelten, doch ist es nicht sehr 
ausgesprochen und gilt nur für den Anfang der Vegetationsperiode. 
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Die Kurven für die normalen Pflanzen zeigen, daB ihr N-Gehalt 
mehr oder weniger kondtant ist. 

AuBere Faktoren iiben aber auf den N-Gehalt einen merklichen 
EinfluB aus. Seine Menge unterscheidet sich im allgemeinen bei ver- 
schiedenen Sorten weniger als bei einer und derselben Sorte in ver- 
schiedenen Jahren. Von den fünf untersuchten Sorten zeigte Spätrot 
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Abb. 3. Gesamtstickstoff und lôslicher Stickstoff (Milligramm auf 1 g Trockengewicht). 
Durchschnittskurven für die verschiedenen Jahre. 





Tabelle 3. Stickstoffgehalt in Milligramm auf 1g Trockengewicht für den 1. 




















jedes Monats. 
Datum 

1. 6. 1.7 | 1.8. ee ee 
Rotgipfler 1942 . 52,0 38,0 32,1 30,4 23,3 
Rheinriesling . . 51,0 37,4 31,7 28,3 | 23,8 
Rotgipfler 1943 . 43,7 34,5 30,8 29,5 | 24,5 
Spätrot . . . . 45,8 36,1 30,6 29,0 | 23,3 
Neuburger . . . 43,7 32,9 31,5 27,7 22,9 
Blaufränkisch . . 39,1 34,2 32,3 28,6 23,5 
Spätrot .... 53,8 38,7 26,8 28,0 | 24,3 
Neuburger . . . 49.0 36,5 28,0 27,6 | 21,6 
Blaufränkisch . . 43,6 33,6 27,3 26,2 | 21,6 





den größten N-Gehalt und Blaufränkisch den geringsten. Die erstere 
ist sehr anfällig gegen Erkrankungen, die letztere viel widerstands- 
fähiger (Tabelle 3). 

Im oberen Teil der graphischen Darstellung (Abb. 3) sind die Durch- 
schnittskurven für die einzelnen Jahre dargestellt. Die Kurve für das: 
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Jahr 1943 zeigt ein ständiges, langsames Fallen während der ganzen Vege- 
tationsperiode, sie darf wohl als die normale angesehen werden; die des 
Jahres 1942 fällt im August sehr steil ab, steigt aber dann wieder und 
verläuft weiter normal. Da diese Erscheinung bei beiden untersuchten 
Sorten auftritt, so dürften hier irgendwelche äußere Faktoren wirksam 
gewesen sein. Die Kurve für das Jahr 1944 unterscheidet sich wieder 
durch ein verhältnismäßig steiles Abfallen in der ersten Hälfte des 
Sommers, verläuft aber dann parallel der Abszisse. 

Die äußeren Bedingungen der verschiedenen Jahre wirken ver- 
hältnismäßig nur wenig auf den Gehalt an Gesamt-N ein, viel erheb- 
licher dagegen auf die Menge der Kohlenhydrate und organischen 
Säuren, wie wir später sehen werden. Daraus können wir auf eine 
weitgehende Fähigkeit zur Regulierung der N-Aufnahme sowie auf die 
Möglichkeit, den N-Gehalt auf gleicher Höhe zu halten, schließen. 


B. Löslicher Stickstoff. 

Eine Zunahme der Menge an löslichem Stickstoff ist für die 
Erkrankung an Calciose für alle Pflanzen das typischste Kennzeichen. 
In der normalen Pflanze tritt er in den jungen Blättern besonders 
reichlich auf, um im Laufe des ersten Monats schnell abzunehmen. 
Der mittlere Gehalt an löslichem N beträgt in besonders jungen 
Pflanzen 11,11 mg auf 1 g Trockengewicht, zum 1.6. hat sich diese 
Menge auf 6,7 mg verringert. Der Durchschnitt für 3 Jahre beträgt 
in dieser Zeit 6,93 mg. Das Maximum war 7,86 mg, das Minimum 
5,80 mg. Zum 1.7. hatte sich diese Menge auf 2,87 mg verringert 
und betrug am Ende der Vegetationsperiode nur noch 1,52 mg. 

Die Kurven (Abb. 4) fallen zuerst schnell und verlaufen dann fast 
parallel der Abszisse. 

Die Erkrankung an Calciose geht mit einer merklichen Ansamm- 
lung von löslichem N im Safte der Pflanzen einher. Seine Menge ist 
in Abb. 4 gestrichelt dargestellt. Diese Kurven verlaufen über der 
normalen und überschreiten weit die durch die Maximal- und Minimal- 
kurve abgesteckten Grenzen. Zu Beginn der Vegetationsperiode im 
Jahre 1942 hatten die gesunden Pflanzen zwischen 5,58 und 6,54 mg 
löslichen Stickstoff, die erkrankten zwischen 20,8 und 21,4 mg, d.h. 
3—4mal mehr. Im Jahre 1943 hatte die Sorte Rotgipfler in den 
gesunden Blättern 12,9 mg und in den kranken 18,3 mg N. Die Sorte 
Spätrot in ersteren 10,3 mg und in letzteren 16,9 mg. Im Jahre 1944 
unterschieden sich bei dieser Sorte zu Anfang der Vegetationsperiode 
die gesunden Blätter kaum von den kranken, sie zeigten nur eine 
schwach gelbliche Tönung. Die N-Menge war bei beiden fast genau 
dieselbe (7,30 bzw. 7,98 mg). Bei der zweiten Untersuchung hatte 














714 W.S. Ins: 
sich der N-Gehalt bei den normalen auf 3,41 mg verringert, bei kranken 
auf 10,12 mg vermehrt; gleichzeitig traten hier die äuBeren Merkmale 
der Chlorose in Erscheinung. 

Um den 1.7. enthielten die gesunden Blätter 2,57 mg Stickstoff, 
die erkrankten dagegen 8,75—10,12 mg, d. h. 3—4mal mehr. Ebenso 
groB war der Unterschied am 1. 8. besonders im Jahre 1943 — in den 
gesunden 1,86 mg und in den kranken 12,5 und 8,8 mg. Gegen Ende 
der Vegetationsperiode trat eine starke Verringerung 


x N des Gehalts an löslichem Stickstoff ein, zu dieser Zeit 

mL \ zeigten die erkrankten Pflanzen Merkmale der Gesundung. 

st \ Diese Unterschiede lassen die Kurven (Abb. 4) deut- 
a \ lich erkennen. Bei den normalen liegt die in den Blat- 
: \ tern enthaltene Stickstoffmenge zwischen der Maximal- 
Py <= aN er’ 
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Abb. 4. Löslicher Stickstoff in gesunden (ausgezogen) und erkrankten (gestrichelt) 
Pflanzen. a Maximal-, b Minimal- und A Mittelwertskurve. 43r’ Rotgipfler 1943 
438’ Spätrot 1943 und 44s’ Spätrot 1944. 





und Minimalkurve, welche die Schwankungen begrenzen, die durch die 
Eigenart der Pflanzen und durch die äußeren Faktoren hervorgerufen 
werden. Die mittlere Kurve A fälltezuerst ziemlich steil ab und 
verläuft später fast parallel der Abszisse. 

Die Kurven der kranken Pflanzen liegen viel höher und zeigen 
keinen regelmäßigen Verlauf; eine deutliche Tendenz zum Fallen tritt 
erst gegen Ende der Vegetationsperiode hervor, wobei sich gleich- 
zeitig Merkmale einer Gesundung zeigen. Wenn die Krankheit mitten 
im Sommer zunimmt, so steigt die Kurve an. So fällt sie bei der Sorte 
Rotgipfler im Jahre 1943 (Kurve 43) zunächst deutlich bis zum 
1.7., um dann wieder anzusteigen und erst im August steil abzusinken. 
Bei der Sorte Spätrot (44s') steigt die Kurve gleich zu Beginn der 
Vegetation, ganz im Gegensatz zu den normalen Pflanzen, verläuft 
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dann gerade und sinkt erst zum Schluß. Entsprechend verläuft das 
äußere Bild der Erkrankung, d.h. die Blätter, die zuerst nur einen 
leicht gelblichen Schimmer haben, werden deutlich gelb, so daß nur die 
Blattnerven eine grüne Färbung behalten. Gegen Ende der Vegeta- 
tionsperiode ergrünen die Blätter wieder. Im September sind sie 
deutlich grün und die Kurve nähert sich wieder der normalen. 

Diese Zahlen und Kurven zeigen, daß die Analyse des löslichen 
Stickstoffes eines der wesentlichsten Merkmale bei der biochemischen 
Diagnose darstellt. 

C. Der unlösliche Stickstoff. 

Die Differenz zwischen dem gesamten und dem löslichen N ergibt 
den ,,unléslichen N‘, d.h. im wesentlichen die Eiweißstoffe. Bei den 
normalen, grünen Pflanzen fällt die Durchschnittskurve A des an 
Eiweißstoffe gebundenen N ständig (Abb. 5); vom Beginn bis zum Ende 
der Vegetation hat sich der Gehalt von 40 auf 20 mg, also um die 
Hälfte verringert. 

Bei den gesunden Pflanzen stellt Eiweiß während der Entwicklung 
der Organe die Hauptmasse des Gesamt-N dar. Zwar sind jugend- 
liche Organe auch sehr reich an löslichem N (gegen 25%), doch ent- 
halten die erwachsenen nur noch 5—10% (Tabelle 4). Die jungen 


Tabelle 4. Löslicher und unlöslicher Stickstoff bei Rotgipfler im Jahre 1943 
(in Prozenten der Trockensubstanz). 





Datum 





17.5. | 7.6. | 28.6. | 30.7. | 26.8. | 22.9. | 12.10. 





Gesunde Pflanzen 


Unlöslicher N . .| 41,3 | 31,6 | 31,5 | 37,3 | 27,5 | 24,0 | 19,8 
Lôslicher N . . .| 12,9 | 5,8 3,2 | 3,5 2,7 2,3 2,1 
Kranke Pflanzen 
Unlöslicher N . .| 40,2 | 44,2 | 36,5 | 29,6 | 24,8 | 22,8 | 15,2 
Lôslicher N . . .| 18,3 | 11,8 9,7 | 12,2 46 | 36 | 20 


Blatter sind also sehr reich an beiden. Dann findet eine starke Ver- 
ringerung derselben statt. Im Laufe der Entwicklung der Pflanze 
reichern sich die Blätter an Kohlehydraten und anderen Verbindungen 
an, so daß die Prozentzahlen der N-haltigen Verbindungen absinken. 
Bei der Sorte Spätrot trat dies vom 17.5. bis zum 7. 6. besonders 
stark (von 41,3 auf 31,6 mg) in Erscheinung. Später, wenn die Blatter 
ihre volle Entwicklung erreicht haben, verlangsamt sich die N-Ab- 
nahme im wesentlichen nur wegen der Abnahme an löslichem N, 
dessen Menge bis auf 2—3% der Trockensubstanz sinkt. Zum Herbst 
verschwindet der Eiweißstoff aus den Blättern etwas schneller, was 
wahrscheinlich von seinem Abströmen in die Stammorgane herrührt.: 
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Die Menge des unlôslichen N hält sich bei den einzelnen Sorten 
und während der verschiedenen Jahre ziemlich konstant, wie die 
Maximal- und Minimalkurven zeigen. Diese Stoffe sind folglich leicht 
mengenmäßig zu erfassen und können den biochemischen Typus der 
Pflanze charakterisieren. 

Die erkrankten Pflanzen unterscheiden sich in ihrem Gehalt an 
Eiweißstoffen verhältnismäßig wenig von den gesunden, wie die Zahlen 
der Tabelle 4 und die Abb. 5 zeigen. Der Unterschied äußert sich 
50 
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Abb. 5. Unlôslicher Stickstoff in Milligramm je 1 g Trockengewicht (Bezeichnungen 
siehe Abb. 4). 
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hier weniger in der Menge oder Höhe der Kurven, als in der Form 
der letzteren. Bei den normalen Pflanzen fällt die Kurve nur am 
Anfang mehr oder weniger steil, dann aber sehr allmählich; bei den 
erkrankten kann sie zuerst sogar ansteigen, wegen der Zunahme des 
unlöslichen Stickstoffes (Kurven 43r und 44s). Die erste Pflanze zeigte 
bei der ersten Bestimmung 40,2 mg Stickstoff, bei der zweiten 44,2 mg; 
letztere zuerst 41,6 und dann 44,0 mg. Zum 20.7. war eine Verringe- 
rung auf 29,3 mg und zum 10. 8. wieder ein Anstieg auf 36,3 mg zu 
verzeichnen. Die Kurve zeigte 2Anstiege in der Vegetationsperiode. 

Bei einer und derselben Sorte sind die gesunden Blätter zunächst 
reicher an Eiweißstoffen als die erkrankten, später aber findet eine 
Umkehrung dieser Verhältnisse statt, die kranken Blätter können 
mehr unlösliche Stickstoffverbindungen enthalten. Im allgemeinen 
wird bei der Erkrankung jede Gesetzmäßigkeit aufgehoben. Bei den 
ersten Bestimmungen im Jahre 1942 enthielten die grünen Blätter bei 
Rotgipfler 43,8 mg N, die kranken 37,0 mg, bei Rheinriesling die 
. ersteren 43,2 mg, die letzteren 41,3 mg; im Jahre 1944 bei derselben 
Sorte die ersteren 47,7 und die zweiten 41,6 mg. Zur selben Zeit sind, 
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wie wir gesehen haben, die erkrankten Gewebe reicher an Gesamt- 
und löslichem Stickstoff, daher können wir bei der Chlorose auf eine 
Hemmung der Eiweißsynthese schließen. 

Im dritten Stadium der Entwicklung findet eine wesentliche 
Abnahme des Stickstoffes in den kranken Blättern statt; die Kurve 
fällt steiler als die der gesunden. Bei der Sorte Rotgipfler verringerte 
sich während der Vegetationsperiode 1942 die Stickstoffmenge der 
gesunden Blätter von 43,8 auf 21,4 mg, d. h. um 51% ; bei den kranken 
von 37,0 auf 15,0 mg, d. h. um 60%. Im Jahre 1943 bei derselben Sorte 
von 41,3 auf 19,0 mg (— 52%) bei gesunden und von 44,2 auf 15,2 mg 
(60%) bei den kranken Blättern. Die Sorte Spätrot zeigte im Jahre 
1943: bei ersteren eine Abnahme von 48,0 auf 19,0 mg, bei letzteren 
von 44,3 auf 15,4 mg (65%) usw. 

Die angeführten Zahlen zeigen zwar in mengenmäßiger Hinsicht 
keinen wesentlichen Unterschied zwischen den gesunden und kran- 
ken Pflanzen aber sie sprechen deutlich für einen beschleunigten 
Zerfall der Eiweißstoffe bei letzteren. Dasselbe gilt auch für den 
Gesamtstickstoff. Die Eiweißstoffe zerfallen in den erkrankten Organen 
schneller, gleichzeitig findet hier, wie wir schon im vorigen Kapitel 
gesehen haben, eine Anreicherung an löslichen Stickstoffverbindungen 
statt. So waren bei der Sorte Rotgipfler in den gesunden Blättern 
(Tabelle 4) am 28.6. 3,2 mg löslichen Stickstoffes vorhanden, bei 
den kranken 9,7 mg; nach 1 Monat in den ersteren 3,5 mg und in den 
letzteren 12,2 mg. Später, während der Gesundung, findet hier wieder 
eine merkliche Verringerung statt. 

Die Ansammlung löslicher Stickstoffverbindungen kann durch den 
Zerfall hochmolekularer organischer Verbindungen oder durch Hem- 
mung der Synthese hervorgerufen worden sein. Die Chloroseerkran- 
kung ist von einem verstärkten Eiweißzerfall begleitet, wodurch der 
organisch gebundene Stickstoff verbraucht wird. Die Sorte Rot- 
gipfler hatte im Jahre 1943 (Tabelle 4) am 3. 7. 42,8 mg Gesamtstick- 
stoff, davon waren 29,6 mg unlöslicher und 12,2 mg löslicher N. Bei 
der nächsten Bestimmung waren nur noch 29,2 mg vorhanden, d.h. 
so viel, wie vorher der unlösliche betrug; davon waren 24,8 mg an 
Eiweiße gebunden. Diese allgemeine N-Abnahme entspricht ungefähr 
der Menge des gelösten N. Wir können annehmen, daß die in Lösung 
übergegangenen N-Verbindungen keiner neuen Synthese unterliegen, 
sondern weiter zerfallen und aus den Geweben verschwinden, ein 
Vorgang, der bei der Calciose viel ausgesprochener ist. 


D. Aminosäuren. 


Die - Bestimmung der Aminosäuren wurde durch Titrierung mit 
Lauge und Formaldehyd vorgenommen. Diese Methode gibt bei der 
Mebrzahl der Pflanzen sehr gute Resultate, schon 1—2 Tropfen der 


Planta Bd. 35. 46 
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n/50-Lösung bewirken eine deutliche Veränderung der Färbung, 
nachdem der Pflanzensaft durch Bariumchlorid und Silbernitrat 
gereinigt worden ist. Der Saft der Weinblätter läßt sich während der 
ersten Monate der Vegetationsperiode gut titrieren, später bilden sich 
in ihnen Pigmente, die im Bereich der Neutralisierung die Titration 
stören. Für die Gesamtergebnisse ist diese Tatsache von geringer 
Bedeutung, da die Unterschiede im Gehalt an Aminosäuren zwischen 
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Abb.6. Aminosäuren im Saft (Bezeichnungen siehe Abb. 4). 


den gesunden und kranken Pflanzen so groß sind, daß hier kein wesent- 
licher Fehler zu befürchten ist. Außerdem erkennt das geübte Auge 
leicht die Farbänderung bei der Neutralisation. 

Aminosäuren sind in den gesunden Pflanzen während des ersten 
Entwicklungsstadiums reichlich vorhanden (s. Abb. 6); ihre Menge 
kann in jungen Blättern 4 und sogar 6 mg auf 1 g Trockengewicht 
betragen. Dann verschwinden sie schnell, und ab Juli sinkt ihre Menge 
auf 1 mg. Die Schwankungen sind hier sehr gering und die Kurven 
liegen nahe beisammen, so daß man von einem konstanten Amino- 
säuregehalt zu bestimmten Zeiten bei der gesunden Pflanze sprechen 
kann. 

Bei der Erkrankung an Calciose ändert sich dieses Bild wesentlich. 
Schon zu Beginn der Vegetation findet hier eine Anreicherung an 
Aminosäuren statt. Im Laufe des Sommers vergrößert sich der Unter- 
schied zwischen den gesunden und kranken Pflanzen immer mehr. 
Die Kurve der grünen Blätter fällt steil ab, die der chlorotischen , 
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dagegen sinkt sehr langsam oder steigt sogar an. So betrug um den 
1.7. der durchschnittliche Gehalt an Aminosäure-N in der normalen 
Pflanze 1,60 mg, das Minimum 1,34 mg und das Maximum 1,80 mg. Zur 
selben Zeit fanden sich bei den erkrankten Pflanzen der Sorte Spätrot 
im Jahre 1943 4,72 mg und im Jahre 1944 6,42 mg; bei der Sorte 
Rotgipfler im Jahre 1943 5,40 mg und im Jahre 1942 8,20 mg. Noch 
größer war der Unterschied am 1. 8.: in den grünen Blättern 0,86 mg 
(Maximum 1,10 mg und Minimum 0,54 mg), in den chlorotischen bei 
der Sorte Spätrot in den Jahren 1942 und 1944 4,0 mg und bei Rot- 
gipfler 1943 6,6 mg. Im Herbst, wenn die Gesundung eintritt, nimmt 
die Menge der Aminosäuren schnell ab, wie aus den Kurven zu ersehen 
ist, aber sie bleibt doch noch größer als in den normalen Pflanzen. 

Die Kurven der gesunden Pflanzen (Abb. 3) zeigen deutlich, daß 
der Gehalt an Aminosäuren beim Weinstock einem gesetzmäßigen 
Wechsel während der ganzen Vegetationsperiode unterworfen ist; die 
Abweichungen von der mittleren Kurve sind sehr gering. Bei der 
Erkrankung an Calciose wird dieses Gleichgewicht gestört; die Kurven 
überschreiten die durch das Maximum und Minimum abgesteckten 
Grenzen weit und haben eine ungleiche und unregelmäßige Form. 
Für die biochemische Diagnose ist die mengenmäßige Bestimmung 
der Aminosäuren ein zuverlässiges Mittel. 


E. Die löslichen Eiweißstoffe und die Basen. 

Der Stickstoff der löslichen Eiweißstoffe und Basen wurde durch 
Ausfällen des Pflanzensaftes mit Phosphor-Wolframsäure und späteres 
Verbrennen nach KJELDAHL bestimmt. Im Jahre 1944 wurden die 
Eiweißstoffe außerdem mit Trichloressigsäure gefällt und ebenfalls 
nach KJELDAHL bestimmt. Die Differenz zwischen der ersten und 
zweiten Verbrennung ergab die Menge des Basenstickstoffes. Doch 
wollen wir zunächst den gesamten, an lösliche Eiweißstoffe und Basen 
gebundenen Stickstoff betrachten, da diese Methode über einen Zeit- 
raum von 3 Jahren angewandt wurde. 

Die Weinblätter enthalten auch in den jungen Organen zu Beginn 
der Vegetationsperiode nur verhältnismäßig sehr wenig lösliche Eiweiß- 
stoffe und Basen, im Durchschnitt 0,5 mg auf 1 g Trockengewicht. 
Bei einzelnen Pflanzen stieg diese Menge auf 0,6 oder fiel auf 0,3 mg 
(Abb. 7). Vom Juli bis zum Ende der Vegetationsperiode betrug der 
Durchschnitt gegen 0,2 mg und die Minimumkurve sinkt sogar bis 
0,1 mg. 

Die Erkrankung äußert sich in einer größeren Produktion dieser 
Stoffe. Im Frühling steigt deren N-Menge auf 1,0 mg, ja sogar bis 
1,2 mg (Abb. 7, Kurve 43s’ und 43r), war am 1.7. in den grünen 
Blättern auf 0,3 mg und in den gelben auf 0,6—0,9 mg gestiegen 
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um erst im September, wenn Anzeichen von Genesung auftraten, 
allmählich aus dem Saft zu verschwinden. Bei der Sorte Spätrot 
waren die Blätter zu Beginn der Vegetationsperiode des Jahres 1944 
fast ganz gesund und enthielten nur 0,28 mg N aus beiderlei Stoffen. 
Als sich dann im Laufe des Sommers cie Krankheit verstärkte, stieg 
die Kurve steil nach oben (Abb. 7, 41s’), so daß am 26. 6. bereits 
0,6 mg und zum 20.7. sogar 0,8 mg festgestellt wurden, 


13,7 

é N erst dann begann die Abnahme. 

” \ Diese N-Zunahme bei der Sorte Spätrot vom Mai 
N bis Juli ist eine abnormale Erscheinung, die durch 


+ Zunahme der Krankheit verursacht wird und steht in 
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Abb. 7. Basen und Eiweißstoffe im Saft (Bezeichnungen siehe Abb. 4). 


scharfem Gegensatz zu dem, was wir bei gesunden Pflanzen beobachten. 
Die Krankheit hat einen verstärkten Zerfall der Eiweißstoffe zur Folge, 
der aber nicht die Ursache der Calciose ist. Vielmehr gehen ihr Krank- 
heitssymptome voran. Erst dann steigt die Eiweißkurve in der für 
alle löslichen N-Verbindungen charakteristischen Weise an. 


F. Amide und Ammoniak. 

Zur Bestimmung der Amide wurden erst alle Eiweißstoffe und 
Basen mit Phosphor-Wolframsäure entfernt, darauf wurde die Flüssig- 
keit 2 Stunden am Rückflußkühler mit Schwefelsäure gekocht, neutrali- 
siert, eine Mischung von Natriumkarbonat und Natriumchlorid zuge- 
geben und das Ammoniak bei 40°C abdestilliert. Auf diese Weise 
konnte das im Saft vorhandene Ammoniak besonders erfaßt werden, 
während es in den beiden früheren Jahren mit den Amiden gemeinsam 
bestimmt worden war. Gleichzeitige Ammoniakbestimmungen mit : 
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Permutit kolorimetrisch mit dem Nessler-Reaktiv befriedigten nicht, 
weil die Pigmente des Saftes störten. 

Die Veränderungen im Gehalt an Amiden und Ammoniak sind 
völlig analog dem, was wir bei dem gelösten Stickstoff gesehen haben. 
Bei den grünen (gesunden) Pflanzen ist die größte Menge von ge- 
löstem N in den ersten Tagen der Vegetationsperiode festzustellen, sie 
kann bis zu 1 mg je 1 g Trockengewicht betragen. Dann findet eine 
schnelle Abnahme dieser Stoffe statt, so daß sich ab Ende Juli oder 
August deren Gehalt nur noch auf hundertstel Milligramm beläuft, um 
zum Schluß vollständig zu verschwinden. In den kranken Pflanzen 
dagegen finden sich schon zu Beginn der Vegetationsperiode, sowie 
während des ganzen Sommers wesentlich größere Mengen von Amid- 
und des Ammoniak-N, bis im Herbst sich eine Genesung durch das 
Ergrünen der kranken Blätter bemerkbar macht und auch diese Kurve 
abfällt. 

Im Jahre 1944 wurden die Amide und das Ammoniak bei der Sorte 
Spätrot getrennt bestimmt. In den grünen Blättern fehlen die Amide 
vollständig, so daß ihre Kurve a (Abb. 8) in die Abszisse fällt. Die 
erkrankten Blätter enthalten dagegen Amide. Wie schon erwähnt, 
waren die Blätter dieser Pflanze zu Beginn des Sommers noch ver- 
hältnismäßig gesund und wurden erst später gelb, so daß bei der 
ersten Bestimmung nur 0,3mg festzustellen war, dann eine Menge, die 
sich mit Verstärkung der Krankheitserscheinungen auf 0,5 mg und 
Ende Juli sogar auf 1,0 mg vergrößerte. Erst später begann ihre Ab- 
nahme. (Abb. 8, Kurve a). 

Ammoniak ist (Abb. 9) sowohl in den gesunden (a) wie in den 
chlorotischen (b) Blättern vorhanden, größere Mengen zu Beginn der 
Vegetation, dann findet eine schnelle Abnahme statt, und zu Ende 
Juli nähert sich die Kurve bereits der Abszisse. Später verschwindet 
das Ammoniak aus den grünen Blättern vollständig, während in den 
gelben noch Spuren nachzuweisen sind. Der Unterschied zwischen 
den gesunden und kranken Pflanzen ist verhältnismäßig gering. 

PRJANSCHNIKOW, MOTHES und einige andere Forscher nehmen an, 
daß die Amide in den Pflanzen keine Abbauprodukte darstellen, sondern 
daß sie durch eine Synthese mit Ammoniak entstehen. Wird die 
Pflanze den Einwirkungen von Chloroform ausgesetzt, so hört die 
Bildung von Amiden auf. Wenn man sich diesem Standpunkt 
anschließen wollte, so müßte man annehmen, daß die kranken Gewebe 
über eine größere synthetische Fähigkeit als die gesunden verfügen. 
Der Ammoniakgehalt ist in den einen wie in den anderen fast derselbe, 
doch sind Amide nur in den erkrankten vorhanden. 

Viel wahrscheinlicher dürfte die umgekehrte Annahme sein, daß 
in der erkrankten Pflanze nicht die synthetischen, sondern die 
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abbauenden Vorgiinge vorherrschen. Die Menge des Gesamt-N nimmt 
während der Vegetationsperiode allmählich ab. Bei Berechnung auf 
die Gewichtseinheit der Trockensubstanz kénnte die Abnahme der 
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Abb. 8. Amide im Saft bei Spätrot 1944. a gesunde, b kranke Pflanzen. 
N-Verbindungen eine scheinbare sein, besonders während des Uber- 


ganges der jungen Gewebe in den erwachsenen Zustand, also 
während die relative Menge an N-freien Stoffen (Kohlenhydrate, Salze, 
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Abb. 9. Ammoniak im Saft der Spätrot. a gesunde, b kranke Pflanzen. In Milligramm 
auf 1g Trockengewicht. 


organische Säuren usw.) zunimmt. Bei der Berechnung der Konzen- 
tration der stickstoffhaltigen Verbindungen im Saft erhält man für 
die kranken Pflanzen höhere Werte, obgleich sie mehr Wasser 
enthalten. In ihnen verschwindet sowohl der lösliche wie der Ei- 
weiß-N; die kranke Pflanze verliert ihn viel schneller, da in ihr die 
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Dissimilationsvorgänge über die der Assimilation vorherrschen. Das 
Endprodukt des Zerfalls des EiweiBmoleküls ist das Ammoniak, alle 
‘ übrigen N-Verbindungen, auch die Amide, sind Zwischenstadien dieses 
Vorganges. Diese Theorie dürfte den biochemischen Vorgängen in 
der kranken Pflanze gerechter werden als die Annahme einer Syn- 
these der Amide nur aus dem Ammoniak. 


G. Der Gehalt an Stickstoffverbindungen in der gesunden und kranken 
Pflanze. 

Aus dieser Übersicht über den N-Haushalt der Weinblätter folgern 
wir zusammenfassend: Der Gehalt an N-Verbindungen, also der 
Gesamt-N, die Eiweißstoffe, der lösliche N (Aminosäuren, Amide, 
Ammoniak, lösliche Eiweißstoffe und Basen), berechnet auf 1g 
Trockengewicht ist während der ganzen Vegetationsperiode einem 
gesetzmäßigen Wechsel unterworfen, der mit der Entwicklung des 
Organismus zusammenhängt. 

Während der Entwicklung der Pflanze findet eine Abnahme dieser 
Stoffe statt, und zwar zuerst sehr schnell, später immer langsamer; 
dementsprechend fallen die Kurven am Anfang sehr steil, dann weniger 
und zuletzt verlaufen sie fast parallel der Abszisse. Die Abweichungen 
von der Durchschnittskurve sind verhältnismäßig gering, alle Kurven 
liegen in dem durch die Maximal- und Minimalkurve abgesteckten 
Rahmen. Eine stärkere Erkrankung an der Calciose (Kalkchlorose) 
ruft eine Störung im Stoffwechsel der N-Verbindungen hervor: die 
Kurven zeigen stärkere Schwankungen, verlassen die Grenzen der 
normalen und steigen stark an. Je ausgesprochener das äußere Krank- 
heitsbild, um so höher liegen die Kurven. Der Gehalt an Zerfalls- 
produkten der Eiweißstoffe kann in den kranken Pflanzen 5—8mal 
größer sein als in den gesunden. 

Man kann also mit Hilfe einer biochemischen Analyse die Krank- 
heit diagnostizieren. Zuvor ist es aber notwendig, die Kurven der 
gesunden Pflanzen für die ganze Vegetationsperiode festzulegen. Die 
Menge der N-Verbindungen wird von der Pflanze selbst reguliert, sie 
wird aber auch durch äußere Faktoren beeinflußt; während der ein- 
zelnen Jahre sind hier Unterschiede zu verzeichnen, obgleich die 
Pflanzen aus einem und demselben Gebiet stammen. Die verschiedenen 
Sorten der Weinrebe unterscheiden sich in ihrer chemischen Zusammen- 
setzung weniger als ein und dieselbe Sorte während verschiedener Jahre. 


3. Salze. 
A. Die Konzentration der löslichen Salze im Safte. 


Der Gehalt der Pflanze an Salzen könnte zunächst weniger kon- 
stant scheinen und auch weniger von der Pflanze selbst, als von den 
äußeren Bedingungen abhängen, wie der Beschaffenheit des Bodens, 
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der Feuchtigkeit, dem Wetter usw. Die Pflanzen haben aber weit- 
gehend die Fähigkeit, die Menge der aufgenommenen Salze zu regu- 
lieren, und ihre Zusammensetzung ist fiir die einzelnen Arten mehr 
oder weniger charakteristisch. Ich habe fiir die vorliegenden Unter- 
suchungen die Pflanzen nur einem bestimmten Gebiete entnommen, 
so daß die Bodenverhältnisse .mehr' oder weniger dieselben waren. 
Wir werden in diesem Kapitel nur die im Zellsaft gelösten Salze 
betrachten. Bestimmt wurde von mir die Menge von K, Mg und Ca, 
auf elektrolytischem Wege die Summe aller Kationen. Zu diesem 
Zwecke wurde eine geringe Menge des Saftes, gewöhnlich 0,1—0,2 cm? 
mit Wasser verdünnt und dann in einem besonderen Apparat ein 
elektrischer Strom durch die Flüssigkeit geleitet. Die Kationen 
wanderten durch eine Cellophanwand zu der in Quecksilber versenkten 
Kathode, wo sie ein Amalgam ergaben. Nach Zersetzung des Amal- 
gams mit Wasser konnte im letzteren durch Titrierung die Menge der 
Hydroxylionen bestimmt werden. Diese Methode ergab in der Regel 
geringere Werte als die chemische Analyse. Wie die Kontrollversuche 
mit reinen Salzlösungen ergaben, wird das Amalgam der zweiwertigen 
Metalle, besonders des Magnesiums, schwer durch Wasser zersetzt, 
dieses muß längere Zeit hindurch erwärmt werden. Die auf chemi- 
schem wie auf elektrolytischem Wege erhaltenen Kurven zeigen im 
Laufe der Vegetation völlig gleiche Veränderungen, nur sind die durch 
chemische Analyse festgestellten Werte höher. Wir werden uns mit 
letzteren beschäftigen. 

Die Salze wurden nach Wertigkeit und Grammolekül in Gramm- 
äquivalenten auf 1 g Trockensubstanz berechnet. K hat ein Gramm- 
äquivalent von 39,104, Calcium ein solches von 20,035 und Magnesium 
von 12,16. Die Summe der Grammäquivalente gibt die Gesamtmenge 
der Kationen auf 1 g Trockensubstanz. Diese Zahlen n sind auf die 
Ordinate aufgetragen. Die Kurven stellen die Veränderung der Summe 
der Kationen während der Vegetationsperiode dar. 

Wie die Durchschnittskurve A (Abb. 10) zeigt, ändert sich die 
Gesamtmenge während der Vegetationsperiode nur wenig. Am 1.6. 
betrug sie 0,67 n, fiel zum 1.7. auf 0,60 n, stieg zum 1. 8. auf 0,73 n, 
um zum 5. 10. auf 0,58 n zu fallen. Wenn der Berechnung die Konzen- 
tration aller Salze im Zellsaft in Grammäquivalenten zugrunde liegen 
würde, so würde die Kurve vom Frühling bis zum Herbst langsam 
ansteigen und erst ganz zum Schluß etwas absinken. Der Unter- 
schied der auf die Einheit der Trockensubstanz berechneten Kurve 
gegenüber der auf der Konzentration der Salze im Zellsaft begründeten 
ist durch die Veränderung des Wassergehalts während der Vegetation 
bedingt. Wie wir in Abb. 1 gesehen haben, enthalten die Blätter im 
Frühling am meisten Wasser, dann nimmt die Menge ständig ab. Die . 
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Schwankungen der Kurven waren verhältnismäBig gering, wie die 
nahe liegenden Maximum- und Minimumkurven zeigen. Der Salz- 
gehalt während der verschiedenen Jahre verändert sich wenig, auch 
wenn das Untersuchungsmaterial von verschiedenen Sorten stammt. 

Die Menge der löslichen Salze hängt auch von äußeren Faktoren 
ab. Während der einzelnen Jahre finden, wie erwähnt, geringe 
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Abb. 10. Summe der Kationen im Saft bei normalen (ausgezogen) und bei erkrankten 
(gestrichelt) Pflanzen in Grammäquivalenten auf 1 g Trockengewicht (s. Text). 


Veränderungen in der Konzentration derselben statt, wobei die ver- 
schiedenen Sorten dieselben Schwankungen zeigen. Die folgende 
Tabelle enthält Durchschnittswerte in Grammäquivalenten in Ab- 
ständen von je 3 Wochen für die einzelnen Jahre. 








Datum | 1.6. 20. 6. 10.7. 1.8. | 20.8. | 10.9. | 1.10. 
142 | 00 | 0,53 | 0,53 | 065 | 0,78 | 0,75 0,65 
1943 | 0,69 0,66 | 0,63 0:74 | 070 | 0,64 0,56 
1944 | 0,68 | 0,60 | 0:63 | on | 0,74 0,73 0,63 


In jedem Jahre nimmt der Salzgehalt zuerst ab, steigt dann an, 
um zum SchluB der Vegetationsperiode wieder abzusinken. Das 
Maximum fällt in die erste Hälfte des August, wie ich es schon früher 
für die Kalkpflanzen festgestellt habe. Im Jahre 1943 begann die 
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Vegetation früher, dementsprechend fällt auch das Maximum schon 
in den Anfang des August und nicht erst in dessen Mitte wie in anderen 
Jahren. Die Abnahme im Friihling geht im wesentlichen auf Kosten 
des K vor sich, das in den jugendlichen Organen reichlicher vor- 
handen ist als in den vollentwickelten. 

Die Erkrankung ist mit einer gréBeren Salzspeicherung verbunden, 
eine Erscheinung, die nicht nur für die Weinrebe, sondern für alle 
Pflanzen giiltig ist. Uberhaupt spielen die Salze bei der Erkrankung 
an Calciose eine wesentliche Rolle, und es ist sehr gut möglich, daß 
ihre Ansammlung eine der Hauptursachen der Erkrankung ist. 

Alle fünf kranken Pflanzen enthielten in den 3 Jahren mehr gelöste 
Salze als die neun gesunden, zeitweilig sogar die doppelte Menge. 
Besonders viel Salze wurden bei der Sorte Rotgipfler im Jahre 1943 
festgestellt. Eine andere Eigentümlichkeit der Erkrankung sind die 
unregelmäßigen Schwankungen im Salzgehalt, die sich besonders in 
der zweiten Hälfte des Sommers bemerkbar machen, wenn im Zellsaft 
die Konzentration der Mg- und K-Salze steigt. Die Kurven schwanken 
unregelmäßig hin und her, während bei den gesunden Pflanzen 
stärkere Veränderungen fehlen. 


B. Kalium. 


Eine starke Kaliumspeicherung im Zellsaft ist für alle an Calciose 
erkrankten Pflanzen bezeichnend und ohne Ausnahme zutreffend. 

Reich an K sind die jungen Blätter, mit der weiteren Entwicklung 
fällt die Kaliummenge. Am 1.6. betrug die Menge im Durchschnitt 
15 mg auf 1g Trockengewicht, die Konzentration im Saft betrug 
gegen 0,4n oder sogar etwas weniger. In den jungen Blättern, die 
am 17. 5. 43 untersucht wurden, wurde sogar eine K-Menge von 19,5 mg 
und eine Konzentration von 0,5 n festgestellt, was aber den Maximal- 
wert aller Untersuchungen bildete. Im Laufe des Sommers fällt der 
Kaliumgehalt und damit auch die Konzentration im Zellsaft all- 
mählich: zum 1.8. waren 11,5 mg und zum 1.10. nur noch 5,8 mg 
vorhanden. Die Konzentration im Saft ist im Sommer noch sehr hoch, 
zwischen 0,25—0,32 n; sie fiel zum Schluß der Vegetationsperiode im 
Durchschnitt auf 0,15. Der kleinste Wert war 0,12 n, der größte 0,21. 
Diese Schwankungen sind verhältnismäßig gering. Die Maximal- und 
Minimalkurven unterscheiden sich von der mittleren nur um 1,5 bis 
0,2mg. Alle Kurven (Abb. 11) haben fast ein und dieselbe Form, 
laufen also mehr oder weniger parallel, ein für das K in grünen Blättern 
sehr bezeichnender Kurvenverlauf. 

Bei Erkrankung steigt der K-Gehalt stark an. Zu Beginn der Vege- 
tation hatten die gesunden Blätter 13—17 mg K auf 1g Trocken- 
substanz, die kranken 20—30 mg. Als zum 1.8. die K-Menge in den 

















Der biochemische Typus der Pflanzen. 727 


gesunden Blättern bis auf 11 mg gesunken war, zeigten die erkrankten 
noch 20, 30 und sogar 33 mg. Erst später beginnt ein steiles Abfallen 
dieser Kurven und eine Annäherung an die normalen. Zum SchluB 
der Vegetation waren auch hier Werte von 8,12 mg zu verzeichnen. 
Gleichzeitig stellten sich Merkmale einer Genesung, eine Ergrünung 
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Abb. 11. Kaliumgehalt im Saft (Milligramm auf 1 g Trockengewicht). Normale Pflanzen : 
ausgezogene Linie (a Maximum, b Minimum, A mittlere Kurve). Kranke Pflanzen: 
gestrichelte Linie. 43r’ Rotgipfler 1943, 43s’ und 44s’ Spätrot 1943 und 1944. 





der Blätter, ein. Die Kurve der kranken Pflanzen liegt nicht nur sehr 
hoch, sie zeigt auch unregelmäßige Schwankungen, die denjenigen der 
grünen Blätter fehlen. Wie schon erwähnt, ist die Krankheit in der 
ersten Hälfte des Sommers auf ihrem Höhepunkt, um nach dem 
August abzunehmen. In diese Zeit fallen auch die Schwankungen 
und Abweichungen von der Durchschnittskurve; sie zeigt nicht nur 
kein gleichmäßiges Fallen, sondern gelegentlich sogar einen Anstieg. 
Schon darin äußert sich eine Abweichung vom normalen Zustand. 
Der gestörte K-Stoffwechsel dürfte eine der Ursachen der Calciose sein. 


C. Magnesium und Calcium. 
Die absolute Gewichtsmenge dieser Kationen auf 1g Trockensub- 
stanz ist geringer als die des Kaliums. Sie schwankte beim K im Durch- 
schnitt zwischen 6 und 17 mg, wobei letzteres das Maximum war und 
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das Minimum 4,5 mg betrug. Beim Ca lagen die Durchschnittswerte 
zwischen 2,5 und 6 mg, mit einem Maximum von 8 und einem Minimum 
von 2 mg. Noch kleiner waren die Zahlen für Magnesium, 1,5—2,3 mg im 
Durchschnitt, Maximum 3,0 und Minimum 1;1 mg. Wenn man aber 
die Atomgewichte und die Wertigkeit von Mg und Ca berücksichtigt, 
so ist ihre Beteiligung größer als die des Kaliums. Während bestimmter 
Entwicklungsperioden ist ihre Konzentration in Grammäquivalenten 
größer und ihre Bedeutung bei der Bindung organischer Säuren und bei 
sonstigen physiko-chemischen Vorgängen nicht nur geringer, sondern 
vielleicht sogar größer als die des K. 

Als Beispiel betrachten wir den Salzgehalt im Jahre 1943, in 
welchem gleichzeitig vier gesunde Pflanzen untersucht wurden (Ta- 
belle 5). Am Anfang überwog die Konzentration des K stark über die 
des Ca und Mg, dann wurde der Unterschied immer geringer und zum 
Schluß des Sommers waren die K-Werte unter die des Ca gesunken. 
Die Gesamtsumme der zweiwertigen Kationen lag schon Ende Juli 
über der des einwertigen Kaliums. 


Tabelle 5. Der mittlere Kationengehalt in Grammäquivalenten bei 4 Sorten der 














Weinrebe im Jahre 1943. e 

Datum 
17.5. | 7.6. | 28.6. | 30.7. | 26.8. | 22.9. | 12.10. 
Kalium . ...| 0,46 | 0,40 | 0.36 | 0,34 | 0,27 | 0,22 | 0,17 
Magnesium . . 0,09 0,17 | 0,13 | 0,16 0,15 | 0,16 0,11 
Calcium . . . . 0,10 0,11 | 0,18 0,24 0,27 0,19 0,28 
Mg +Ca ...] 019 | 028 | 0,31 | 0,40 0,42 0,35 0,39 


Mg ist in geringeren Mengen vorhanden als K und Ca, seine Menge 
unterliegt schwachen Schwankungen (Kurve A, Abb. 12). Ihre 
Veränderung ist sehr bezeichnend und wiederholt sich ohne Ausnahme 
in allen Untersuchungen. Der Mg-Gehalt steigt zuerst etwas, fällt 
dann, steigt ferner wieder an bis Ende September, um im Herbst 
wieder abzunehmen. Dieselben Veränderungen zeigen die Durch- 
schnitts- und auch die Maximum- und Minimumkurven. 

Eine ähnliche Kurve hat das Ca (Abb. 13), nur ist hier die erste 
Abnahme im Sommer nur schwach angedeutet oder fehlt sogar voll- 
ständig. Die Durchschnittskurve A steigt langsam an bis Anfang 
September und fällt dann allmählich. Dieser Gang ist für alle Pflan- 
zen bezeichnend, auch für die des Maximums und Minimums. Die 
Ca-Menge stieg vom Frühling bis zum August im Durchschnitt von 
2,5 auf 6,0 mg. 

Ein völlig anderes Bild zeigte sich bei Erkrankung an Calciose. 
Besonders charakteristisch sind hier die Schwankungen des Salz- 
gehalts, was am meisten für Ca gilt: zunächst steigt sie steil an und 
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fällt dann ebenso ab (Kurven 43r’, 43s', 44s'). Bei diesen Kurven fehlt 
jede Gesetzmäßigkeit, wie sie für die gesunden Pflanzen so typisch 
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Abb. 12. Magnesiumgehalt (Bezeichnungen siehe Abb. 11). 


ist. Die Menge des gelösten Ca ist in den kranken Blättern nicht nur 
nicht größer, sondern sogar geringer als in den gesunden, obgleich 
das umgekehrte zu erwarten wäre, da die Erkrankung an der Calciose 
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Abb. 13. Calciumgehalt im Saft (Bezeichnungen siehe Abb. 11). 


durch den Kalkreichtum des Bodens hervorgerufen wird; in der 
erkrankten Pflanze findet man einen Überschuß an K, nicht an Ca. 
Die kranke Pflanze hat die Fähigkeit, den Salzgehalt des Zellsaftes 
zu regulieren, weitgehend verloren, vielleicht als Folge der Störung 
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eines besonderen Hormons, das wie bei Tieren den Salzhaushalt wie 
auch den der anderen Stoffe zu regeln hat. 

Der gesamte Gehalt an löslichem und unlöslichem Ca steigt in den 
normalen Pflanzen ständig während der ganzen Vegetationsperiode. 
Diese Kurve steigt bis Ende September steil an und fällt dann ebenso 
wie die des löslichen Calciums etwas ab. Die Veränderungen des 
gelösten und nicht gelösten Calciums werden durch folgende Zahlen 
ausgedrückt. 

















Datum 
1.6. | 20.6. | 10.7. | 1.8. | 20 8. | 10.9 1. 10 
| T 
Unlösliches Ca . 11,5 13,7 17,3 | 19,2 | 23,8 27,5 28,5 
Lösliches Ca . . 2,5 | 3,0 3,8 | 5,0 6,2 5,8 5,4 
Verhältnis . . . 4,6 | 46 | 46 | 3,9 3,8 4,7 5,3 


.Wie aus diesen Zahlen zu ersehen ist, nimmt die Ca-Menge in den 
Pflanzen stäudig zu. Je größer der Zustrom von außen, um so größer 
die Menge des unlöslichen Niederschlages. Das Verhältnis zwischen 
löslichem und unlöslichem Ca ändert sich auch mit dem Fortschreiten 
der Vegetation. Bis zum August beträgt die Menge des letzteren das 
4,6fache des ersteren, dann steigt sie sowohl verhältnismäßig wie auch 
absolut. Die größten Anhäufungen von gelöstem Ca habe ich im 
August bei einer Reihe von Kalkpflanzen festgestellt; bei ungenügender 
Zufuhr von außen findet diese Zunahme auf Kosten des schon nieder- 
geschlagenen Ca statt. 

Bei den erkrankten Pflanzen fehlt das gesetzmäßige Verhältnis 
zwischen gelöstem und nicht gelöstem Ca. Das beste Beispiel bietet 
hier die Sorte Spätrot im Jahre 1944; hier wurden in den erkrankten 
Blättern folgende Mengen festgestellt. 














Datum 
20.5 | 26.6. | 20.7. | 15.8. | 11.9. | 5.10. 
De Ta | 
Unlösliches Ca 6,1 12,6 16,6 | 19,1 23,2 28,5 
Lôsliches Ca. . 3,7 3,4 26 192 3,3 8,8 
Verhältnis 1,7 3,7 7,0 | 0,8 6,7 3,2 


Hier fehlt ein gesetzmäBiges Verhalten vollständig. Die Menge 
des löslichen Ca ist zunächst groß, dann sinkt sie, um später wieder 
unregelmäßig anzusteigen und abzusinken. Die Pflanze hat die Fähig- 
keit zur Regulierung desCa-Haushalts verloren. In der normalen Pflanze 
ist die Zusammensetzung des Zellsaftes über das Jahr hin mehr oder 
weniger konstant, was nur durch eine Regulierung von seiten der 
lebendigen Zellen zu erklären ist. Diese Tätigkeit wird geschwächt 
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oder sogar vollständig unterbunden, wenn die Pflanze erkrankt. Die 
Calciose ist eine typische Stoffwechselkrankheit. 


D. Der Salzgehalt während verschiedener Jahre. 
Im Salzgehalt sind zwischen den verschiedenen Jahren geringe 


Schwankungen festzustellen. Wenn man die Kurven der neun nor- 
malen Pflanzen aufzeichnet, so bilden sie in den 3 Jahren 3 Bündel. 


“r 
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Abb. 14. Gehalt an K, Ca und Mg im Saft in verschiedenen Jahren. Mittlere Kurven. 





Der Unterschied zwischen einer und derselben Sorte während ver- 
schiedener Jahre ist gréBer als der zwischen verschiedenen Sorten 
während einer und derselben Vegetationsperiode. Hier zeigt sich deut- 
lich der Einfluß der äußeren Faktoren. Die Abb. 14 zeigt die Durch- 
schnittskurven für die Jahre 1942, 1943 und 1944 und für die Salze des 
K, Mg und Ca. Im ersten und letzten Jahre war der K-Gehalt fast 
derselbe, die Kurven unterscheiden sich wenig voneinander. Im Jahre 
1943 ist dagegen ein Unterschied zu verzeichnen. Bei allen Pflanzen 
nahm die K-Menge vom Frühling zum Herbst ab. 

In der ersten Hälfte des Jahres 1942 war der Gehalt an gelöstem 
Ca geringer als in derselben Zeit des Jahres 1943, dagegen in der 
zweiten Hälfte reicher. Das Jahr 1944 nimmt eine Zwischenstel- 
lung ein. Bei meinen Arbeiten im Jahre 1942 habe ich das in 
Essigsäure lösliche Ca und das im Zellsaft vorhandene bestimmt. 
Die Menge des ersteren war wesentlich größer. Die Angaben darüber 
sind in meiner Arbeit in ‚‚Gartenbauwissenschaft‘‘ 1943 veröffentlicht; 
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sie unterscheiden sich wesentlich von den Zahlen, die durch die Analyse 
des Zellsaftes erhalten wurden, und die der gegenwärtigen Arbeit 
zugrunde liegen; denn aus der Trockensubstanz wird durch Essig- 
säure viel mehr Ca gelöst, als im Zellsaft vorhanden ist. 

Die Bestimmung des Ca-Gehalts der Weinblätter war mit gewissen 
Schwierigkeiten verbunden. Der PreBsaft ist zuerst klar, doch ent- 
steht nach einiger Zeit ein reichlicher Niederschlag von Ca-Tartrat. 
In der lebenden Pflanze findet diese Ca-Fällung nicht statt. Einen 
ähnlichen Niederschlag kann man auch im klaren Saft an anderen 
Pflanzen beobachten. Daher muß bei der Bestimmung des Ca im 
Pflanzensaft dieser Niederschlag zunächst in Salzsäure gelöst und dann 
als Oxalat bestimmt werden. 

Die Bestimmung des Gesamt-Ca wird auch dadurch erschwert, 
daß die Weinblätter mit einer Mischung bespritzt werden, die 
außer Kupfervitriol auch Ca-Salze enthält. Der auf den Blättern 
vorhandene Niederschlag muß sorgfältig abgewaschen und abgerieben 
werden. 

Der Mg-Gehalt ist verhältnismäßig nicht hoch und während der 
einzelnen Jahre wenig verschieden, so daß die Kurven dicht beiein- 
anderliegen und sich häufig überschneiden. Die Menge des gelösten Mg 
wird von der Pflanze in engeren Grenzen reguliert. 


E. Das Verhältnis zwischen ein- und zweiwertigen Kationen. 

In den jungen Blättern dominiert das K, sie enthalten verhältnis- 
mäßig wenig Mg und Ca. Das Verhältnis zwischen den ein- und zwei- 
wertigen Kationen K: (Mg + Ca) war am Anfang der Vegetations- 
periode gleich 1,5, mit einem Maximum von 1,9 und einem Minimum 
von 1,2. Nur in den besonders jungen Blättern (am 17. 5. 43 gesam- 
melt) beträgt das Verhältnis bis zu 2,8. Dann beginnt während des 
Fortschreitens der Saison der Zustrom von Mg und Ca und die Ab- 
nahme des K. Ende Juni beträgt das Verhältnis gegen 1, Ende August 
0,5 und im Herbst 0,2. Von diesen mittleren Werten sind Abwei- 
chungen zu verzeichnen, welche auf Abb. 15 als Maximum- und 
Minimumkurven dargestellt sind. 

Bei den erkrankten Pflanzen (Abb. 15, Kurven 437’, 43s’ und 443’) 
ist das Verhältnis zwischen den ein- und zweiwertigen Kationen 
stark gestört. Es beträgt zu Beginn der Vegetationsperiode über 3, 
im Juli und August, zr Zeit eines noch ausgesprochenen Krankheits- 
bildes, schwankt e: zwischen 1 und 2 und fällt erst am Ende der Saison 
unter 1. Am 0. 8. 43 zeigte die Sorte „‚Spätrot‘‘ ein Verhältnis von 
1,5 bei der kranken Blättern, bei den gesunden ein solches von 0,5. 
Die ganz. Zeit hindurch liegt die Kurve der chlorotischen Pflanzen | 
iiber der der griinen. 
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In ihren physiologischen Eigenschaften sind die ein- und zwei- 
wertigen Kationen ausgesprochene Antagonisten. Im gesunden Orga- 
nismus muß ein Gleichgewicht zwischen ihnen herrschen. Bei den 
kranken Pflanzen ist dieses gestört, was sich unbedingt auf den Stoff- 
wechsel und die gesamte Physiologie auswirken muß. Die Caleiose 
(Kalkchlorose) ist eine typische Stoffwechselkrankheit. Die Störung 
N des Ionengleichgewichtes könnte sowohl eine Folge 
AN wie eine Ursache der Krankheit sein. Im ersteren 
\ Falle wären die unregelmäßigen Schwankungen des 
mg \ Mg- und Ca-Gehalts als eine Verminderung der regu- 
latorischen Tätigkeiten der Zelle und somit als Folgen 
dieser Krankheit zu betrachten. Die Ansammlung 
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Abb. 15. Verhältnis K : (Mg + Ca) im Saft. Normale Pflanzen ausgezogen (a Maximum, 
b Minimum, A mittlere Kurve). Kranke Pflanzen gestrichelt. 43r’ Rotgipfler 1943, 
43s’ und 44s’ Spätrot 1943 und 1944. 
von K im Gewebe kénnte durch einen UberschuB desselben im Boden 
bedingt sein, wodurch der Stoffwechsel schon in den jungen Geweben 
gestért wird; dann diirfte diese K-Ansammlung als die Ursache auf- 
gefaßt werden, doch kann sie ebensogut als eine Störung der Regulations- 
fähigkeit und somit als Folgeerscheinung der chlorotischen Erkran- 

kung betrachtet werden. 

Die biochemische Analyse des Salzgehalts gibt, wie die der N-Ver- 
bindungen, eine Handhabe zur Diagnose der Krankheit. Dazu ist es 
zunächst nôtig, den physiologischen Typus der Pflanze zu kennen 
und die Durchschnittskurve sowie die Abweichungen von ihr graphisch 
darzustellen. Erst dann kann eine biochemische Diagnose zu befrie- 
digenden Ergebnissen fiihren. 


F. Eisen. 
Die Mehrzahl der Forscher hat dem Eisen eine besondere Bedeu- 
tung bei der Erkrankung an der Kalkchlorose zugeschrieben. Das 


Planta Bd. 35. 47 
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Gelbwerden der Blätter wird durch einen Mangel an Eisen erklärt, 
da dieses bei alkalischer Bodenreaktion ausgefällt und den Pflanzen 
unzugänglich wird, so daß sie chlorotisch werden. Meine zahlreichen 
Analysen, nicht nur der Weinrebe, sondern auch von Blättern zahl- 
reicher anderer Pflanzen, haben diese Theorie nicht bestätigen können. 
Die Eisenmenge kann in den chlorotischen Blättern kleiner, ebenso groß 
oder größer als in den normal grünen sein. Es liegt kein Grund für die 
Annahme vor, daß die kranken Blätter weniger Fe aus dem Boden 
erhalten als die gesunden. à 

Ebensowenig könnte man sich mit der anderen Ansicht einver- 
standen erklären, wonach das Eisen, nachdem es in den Gefäßen auf- 
gestiegen ist, nicht weiter in die Zellen des Parenchyms eindringen 
kann, da die Gewebe, die die Gefäße umgeben, eine alkalische zur 
Fe-Fällung führende Reaktion haben sollen. Dadurch soll auch die 
grüne Farbe der Nerven chlorotischer Blätter bedingt sein. Der Saft 
der Weinblätter zeichnet sich durch stark saure Reaktion aus. Auch 
die die Gefäßbündel umgebenden Zellen haben, wie mit Anilinfarben 
festzustellen ist, einen ausgesprochen sauren Zellsaft. Zur Neutrali- 
sierung des Saftes der Weinblätter ist eine größere Menge Alkali nötig, 
und zwischen den grünen und chlorotischen Blättern ist dabei kein 
Unterschied vorhanden. 

Die Ursachen des Gelbwerdens von Blättern können sehr verschieden 
sein, auch die äußere Form ist nicht immer dieselbe, dagegen ist das 
Erscheinungsbild der Kalkchlorose deutlich verschieden vom Ver- 
gilben im Herbst und dem durch Eisen-, Licht- und Wassermangel 
oder Viruskrankheiten hervorgerufenen. Es liegen also offenbar bei 
der Kalkchlorose auch andere Ursachen zugrunde. 


Ich will auf die Ergebnisse von Fe-Bestimmungen in Weinblättern 
hier nicht näher eingehen; sie sind zum Teil bereits veröffentlicht; 
ein Zusammenhang zwischen der Eisenmenge und dem Auftreten der 
Chlorose konnte nicht festgestellt werden. Wir beschränken uns auf 
Untersuchungen an 6 Pflanzen, 4 gesunden und 2 kranken aus dem 
Jahre 1943 (Abb. 16). Bei den gesunden Pflanzen haben die Kurven, 
obgleich in verschiedener Höhe liegend, doch einen ähnlichen Verlauf. 
Der Fe-Gehalt ändert sich während der Vegetationsperiode bei allen 
Sorten gleichartig. Zunächst ein Absinken, hauptsächlich wegen der 
Zunahme an Trockensubstanz. Der Anteil an Zellhäuten, Leitungs- 
gewebe und Reservestoffen nimmt zu. Dann steigt sie wieder, um gegen 
Ende August erneut zu fallen. Die Sorte ‚Spätrot‘ bleibt dabei etwas 
zurück. Eine zusätzliche Schwankung, Anstieg und Abfallen, zeigt 
die Sorte ,,Neuburger‘‘. Alle untersuchten Sorten wuchsen in ver- 
schiedenen Geländeabschnitten und bei ungleichen Bodenverhältnissen. . 
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Die beobachteten Schwankungen können durch die äußeren Fak- 
toren erklärt werden. Die Menge des aufgenommenen Eisens unter- 
liegt nicht einer strengen Regulierung durch die Pflanze, sondern 
hängt weitgehend davon ab, in welchem Umfange dieser Stoff den 
Wurzeln zugänglich ist. Die Kurven von 1942 entsprechen denen von 
1943 nicht, auch nicht bei der gleichen Sorte; die vom Jahre 1944 
sind wieder von denen der beiden vorhergehenden Jahre verschieden. 
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Abb. 16. Eisengehalt in gesunden (ausgezogen) und kranken (gestrichelt) Pflanzen des 
Jahres 1943; Rt Rotgipfler, Sp Spätrot, Nb Neuburger, Bf Blaufränkisch. 
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Untersuchungen von 3 Jahren haben gezeigt, daB eine Menge von 
0,1 mg Eisen auf 1 g Trockensubstanz für eine leuchtend grüne Fär- 
bung der Blätter genügt. In vielen Fällen war aber der Eisengehalt 
bedeutend größer (z. B. 0,5 oder 0,7 und sogar 0,9 mg). 

Im ganzen sind 60 Analysen von gesunden und 34 von kranken 
Pflanzen vorgenommen worden. Eisenmengen von 0,1—0,2 mg auf 
1 g Trockensubstanz sind bei grünen normalen Blättern in 27 (= 45%), 
bei erkrankten in 16 Fällen (= 47%) festgestellt worden. Mehr als 
0,5 mg Fe war in grünen Blättern 7mal, in gelben 6mal gefunden 
worden, d.h. in letzteren ist ein Eisenüberschuß häufiger. Im Durch- 
schnitt enthalten die gesunden Blätter 0,28 mg und die kranken 
6,30 mg, d.h. also in den chlorotischen Blättern ist durchschnittlich 
ebensoviel Eisen vorhanden wie in den grünen, zum Teil sogar 
etwas mehr. 
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4. Organische Säuren. 

Die organischen Säuren spielen im Stoffwechsel der Weinblätter 
eine wesentliche Rolle. Am häufigsten trifft man die Wein- und 
Apfelsäure, dagegen fehlt die Zitronensäure fast vollständig, nur 
zum Herbst wird sie in einigermaBen beträchtlichen Mengen gebildet. 
Andere organische Säuren wurden von mir nicht untersucht. 


A. Die Summe der Anionen. 

Die meisten organischen Säuren werden aus dem Saft durch BaCl, 
in Gegenwart eines 3fachen Alkoholvolumens ausgefällt. Bei dieser 
Methode verbleibt in der Lésung die Milchsäure. Der auf diese Weise 
erhaltene Niederschlag wird mit 70%igem Alkohol ausgewaschen und 
bestimmt, die Grammäquivalente der organischen Säuren je 1 cm? 
Saft. berechnet und auf 1 g Trockengewicht umgerechnet. 

Der Gehalt an organischen Säuren in den Blättern schwankt im 
Laufe der Saison unregelmäßig, wobei die äußeren Faktoren augen- 
scheinlich eine große Rolle spielen. Die Kurven zeigen starke, in den 
verschiedenen Jahren sehr unterschiedliche Ausschläge, während die 
der einzelnen Sorten im Laufe desselben Jahres gut übereinstimmen. 
So zeigen die ausgezogenen Kurven (Abb. 17) den Gehalt in den 
grünen, die gestrichelten in den gelben Blättern an. Im Jahre 1942 
steigen die Kurven der Sorte ,,Rotgipfler‘ und ‚‚Rheinriesling‘ 
zunächst an, fallen dann ab, um später wieder zu steigen und zu fallen. 
Eine derartige Übereinstimmung im Verlauf der Kurven während 
derselben Vegetationsperiode ist bei den verschiedenen Sorten auch 
in anderen Jahren beobachtet worden. In Abb. 17 sind nicht alle 
Kurven eingezeichnet worden, da sie wegen des häufigen Schneidens 
unübersichtlich geworden wären. -Durch etwas dickere Ausführung 
sind 2 Kurven für die gesunden und kranken Blätter der Sorte 
»Spätrot für das Jahr 1943 hervorgehoben worden, sie verlaufen 
parallel, aber völlig anders als im Jahre 1942. Überhaupt stimmen, 
wie gesagt, diese Kurven während der verschiedenen Jahre nicht 
überein und ihre Maxima und Minima fallen in verschiedene Zeit- 
abschnitte. So fiel 1942 das erste Maximum um den 20. 4., das zweite 
auf Anfang September. Das erste Minimum war um den 10. 8. erreicht, 
das zweite um den 1. 10. Im Jahre 1943 fiel ein Maximum in die Mitte 
Mai, ein anderes auf den 1. 8., die Minima auf Anfang Juni und den 
Herbst. 1944 wurden die Maxima für Ende Juni und die zweite 
Septemberhälfte, das größte Minimum für Mitte August festgestellt. 

Die Mengen der Säuren schwanken also während der Saison in 
weiten Grenzen von 0,3—1,0 Grammäquivalenten. Die Maxima und 
Minima fallen in verschiedenen Jahren auf verschiedene Zeiten. Eine 
Durchschnittskurve für die einzelnen Jahre zu zeichnen, ist unmöglich. 
Daher muß man bei der biochemischen Diagnose gesunde und kranke 
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Pflanzen einer Sorte in demselben Jahre vergleichen. Die kranken 
Blätter enthalten in der Regel mehr organische Säuren als die gesunden 
(Abb. 17). Im Jahre 1942 sind zwei Sorten, ,,Rotgipfler‘ und ,,Rhein- 
riesling‘, untersucht worden. Bei beiden liegen die Kurven nahe 
aneinander und überschneiden sich oft, bei den kranken ist ihre Lage 
wesentlich höher, letztere sind also reicher an organischen Säuren 
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Abb. 17. Gesamtsäuren im Saft der gesunden (ausgezogen) und kranken (gestrichelt) 
Pflanzen. Hr Rheinriesling, Rt Rotgipfler, Sp Spätrot. 


als die normal grünen. Erst zum Herbst nähern sich die Kurven 
einander, wie es für alle Stoffe charakteristisch, zusammenfallend mit 
der Gesundung der erkrankten Pflanzen in dieser Jahreszeit. 

Im Jahre 1943 wurden wieder zwei Sorten, ,,Rotgipfler“ und ,,Spät- 
rot‘, untersucht (auf Abb. 17 nur die Kurven für ,,Spätrot‘‘). Auch 
hier waren die kranken Pflanzen während der ganzen Zeit reicher 
an organischen Säuren als die gesunden, ebenso auch bei der Sorte 
„Rotgipfler‘ in den Jahren 1943 und 1944. 


B. Weinsäure. 


Die Weinsäure wurde im Saft und im Niederschlag bestimmt. Sie 
wird leicht durch Ca-Salze gefällt, an denen die Weinblätter so reich 
sind. Daher muß das Ca zuvor entfernt werden. Im Preßsaft bildet sich, 
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wie erwähnt, sehr bald ein Niederschlag von Ca-Tartrat, der zuvor 
in Salzsäure gelöst und mit Ammoniumoxalat ausgefällt wird. Erst 
dann kann die Weinsäure bestimmt werden. Vor der Bestimmung 
der Gesamtsäure wird das trockene Material zunächst zur Lösung 
des Weinsteins mit Lauge versetzt, mit Salzsäure extrahiert, das Ca 
entfernt und erst dann die Weinsäure bestimmt. 

Tabelle 6 zeigt die Mengen der im Zellsaft gelösten Weinsäure für 
1943 und die der Gesamtweinsäure für die Jahre 1942, 1943 und 1944. 


Tabelle 6. Weinsäuregehalt in Milligramm auf 1g Trockengewicht. 











Datum 
D 47.5. | 7.6. I 28.6. | 30.7. | 26.8. | 22.9. | 12.10. 
Gesamte 1943 . | 32 57 | 66 70 | 76 91 92 
Lösliche . . . . 24 48 | 32 26 17 14 -- 
Unlösliche . . . 8 9 | 34 44 49 77 — 
Gesamte 1942 . a 56 69 77 78 80 80 
Gesamte 1944 . — 40 46 54 67 69 67 


Vom Beginn des Sommers bis zum September steigt die Menge der 
Weinsäure ständig, zu Anfang sehr schnell, später langsamer und 
gegen Ende der Saison bleibt sie gleich. 1943 stieg die Weinsäure- 
menge von Mitte Mai bis zum Herbst auf das 3fache. Im Jahre 1942 
und besonders 1944 war der Weinsäuregehalt geringer. Trotz beträcht- 
licher Verschiedenheiten des Säuregehaltes in verschiedenen Jahren 
bleibt jedoch der allgemeine Gang der Kurven während der Saison 
derselbe. 

Die Kurven der kranken Pflanzen liegen meist innerhalb des durch 
die Maximal- und Minimalkurve gebildeten Rahmens, oder sie über- 
schneiden sich. Daher ist es zweckmäßig, ein und dieselbe Sorte in 
demselben Jahre zu vergleichen. Dabei ergibt sich, daß die Erkran- 
kung mit einer um 10—20% vermehrten Weinsäurebildung verbunden 
ist, die jedoch erst in der zweiten Hälfte des Sommers, wenn das 
äußere Bild der Krankheit zu schwinden beginnt, deutlich wird. Am 
Anfang der Vegetation, wenn die Krankheit besonders hervortritt, 
lassen sich jährlich wiederkehrende Unterschiede nicht feststellen. 

Die Menge der löslichen Weinsäure steht im Zusammenhang mit 
der Aufnahme des Calciums. Am Anfang macht die Weinsäure die 
Hauptmenge des gesamten Säuregehalts aus; bei der ersten Bestim- 
mung kamen auf 32 mg derselben nur 8 mg, bei der zweiten auf 48 mg 
nur 9 mg in fester Form. Dann aber stieg — entsprechend der erhöhten 
Ca-Aufnahme — die Menge der nicht löslichen Säure auf 34 mg, 
während die der lôslichen auf 32 mg fiel. Auch weiterhin nahm der 
lésliche Anteil stiindig ab und der feste zu, so daB am 21.9. nur noch 
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14 mg in Lösung gegenüber 77 mg der unlöslichen Säure vorhanden 
waren. In den anderen Jahren ist bei anderen absoluten Mengen 
ungefähr dasselbe Bild beobachtet worden. 


C. Äpfelsäure. 

Die Äpfelsäure wird zuerst mit BaCl, in Gegenwart eines 3fachen 
Alkoholvolumens gefällt, der Niederschlag ınit 70%igem Alkohol nach- 
gewaschen und in Säure aufgelöst. Nach der Neutralisierung wird 
Alkohol bis zu 28% hinzugefügt, womit die Tartrate, Zitrate und 
Suceinate ausgefällt werden. Nach dem Zentrifugieren wird in der 
klaren Lösung durch Hinzufügung von weiterem Alkohol das Barium- 
malat gefällt, die Ba-Menge bestimmt und nach ihr der Äpfelsäure- 
gehalt berechnet. 

Die Äpfelsäure ist in den Weinblättern in ziemlich beträchtlichen 
Mengen, von 3—4!/,% des Trockengewichts, vorhanden. Sie nimmt 
aktiven Anteil am Stoffwechsel, so daß ihre jeweilige Menge beträcht- 
lichen Schwankungen unterworfen ist, die wesentlich von äußeren 
Faktoren abhängen. Die Kurven verlaufen für jedes Jahr in Bündeln, 
unabhängig von der Sorte, wobei sich die der einzelnen Jahre wesent- 
lich unterscheiden, obwohl zum Vergleich dieselben Sorten heran- 
gezogen wurden. Im selben Jahre fallen und steigen die Kurven 
von verschiedenen Sorten fast ganz gemeinschaftlich. Der Äpfel- 
säuregehalt schwankt während der ganzen Vegetationsperiode in 
weiten Grenzen. Die äußeren Faktoren sind daher von größerer Be- 
deutung als die durch verschiedene Entwicklungsstadien bedingten 
inneren. 

Dieses Verhalten unterscheidet sich also wesentlich von denjenigen 
der im ersten Teil dieser Arbeit behandelten Stoffen. Bei den N-Verbin- 
dungen und den Salzen schwankt der Gehalt in der normalen Pflanze 
nur in engen Grenzen. Die Maxima und Minima fallen Jahr für Jahr 
auf ein und dasselbe Entwicklungsstadium, so das Maximum für 
N-Verbindungen und Kalium auf die jungen Blätter in den Frühling, 
das für lösliche Ca-Salze auf das Ende des Sommers und die voll- 
entwickelten alten Blätter. Die Kurve der Äpfelsäure kann während 
der Vegetationsperiode 1 bis mehr Gipfel zeigen, die in verschiedenen 
Jahren auf verschiedene Daten fallen. Das Maximum kann im Juli, 
August oder September erreicht werden. Dasselbe gilt auch für das 
Minimum. Die Kurven schwanken so stark, daß die Berechnung einer 
Durchschnitts-, einer Maximal- und Minimalkurve für die Krank- 
heitsdiagnose und die Bestimmung des physiologischen Typus der 
Pflanzen kaum Bedeutung hat. Hier können wir, wie beim Gesamt- 
säuregehalt, nur die gleiche Sorte während der gleichen Vegetations- 
zeit verfolgen. 
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Die Werte für das Jahr 1942 sind bereits veröffentlicht worden. 
Äpfelsäure war in den kranken Pflanzen weniger als in den gesunden 
vorhanden, doch nur, wenn die Krankheit ganz deutlich in Erschei- 
nung trat. Bei einer geringeren Erkrankung kann es umgekehrt sein 
(Abb 18). Fast während der ganzen Saison war in den kranken Blättern 
zweier Sorten 2—3mal mehr Äpfelsäure in den gesunden, während bei der 
Sorte „‚Rheinriesling‘‘ die kranken Blätter ärmer an Äpfelsäure waren. 
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Abb. 18. Äpfelsäuregehalt in den Jahren 1943 und 1944 in gesunden (ausgezogen) und 
kranken (gestrichelt) Blättern. Rt Rotgipfler, Rr Rheinriesling, Sp Spätrot. 


D. Zitronensäure. 

Die Blätter der Weinrebe enthalten meist nur Spuren von Zitronen- 
säure, deren Gehalt nur zum Herbst ein wenig ansteigt. Dadurch 
unterscheidet sich der Weinstock von anderen Pflanzen (Apfel-, Birn-, 
Kirschbaum, Holunder u.v.a.), die bei der Caleiose mehr Zitronensäure 
bilden; in den gesunden Blättern dieser Pflanzen fehlt sie aber fast 
vollständig. Beim Weinstock ändert sich ebenfalls der Säuregehalt, 
nur wird fast keine Zitronensäure gebildet. Zu demselben Typus 
gehören auch die weiße Lupine, der Götterbaum u. a. 


5. Kohlenhydrate. à 
Von den Kohlenhydraten habe ich Zucker und Stärke bestimmt. 
Für die Methoden vgl. meine früheren Arbeiten im Literaturverzeichnis. 
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A. Die Summe der Kohlenhydrate. 


Die Summe der Menge beider Kohlenhydrate wurde in Abb. 19 in 
9 Kurven für die 3 Untersuchungsjahre dargestellt. Wie bei denen der 
Äpfelsäure laufen die Kurven für jedes Jahr etwa parallel. Im Jahre 
1942 wurden zwei Sorten, ,,Rotgipfler‘ und ,,Rheinriesling“, unter- 
sucht, der*Anfangsgehalt war nicht groß, nahm aber später stark zu 
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Abb. 19. Summe der Kohlenhydrate in verschiedenen Jahren (s. Text). 


bis zu einem deutlichen Maximum zu Anfang August, um darauf bis 
Anfang September abzufallen und zum SchluB wieder steil anzu- 
steigen. Im Jahre 1943 geben die vier zur Untersuchung gelangten 
Sorten gut übereinstimmende Kurven mit ähnlichen Ausschlägen, 
die sich aber wesentlich von denen des vorigen Jahres unterscheiden: 
ihr Maximum fällt auf eine andere Zeit, die Minima liegen ziemlich 
beisammen. Danach erfolgt wieder ein steiler Anstieg zum Herbst 
zu. Auch 1944 unterscheidet sich der Verlauf der Kurven beträchtlich 
von denen der vorigen Jahre. Das Minimum ist nur schwach aus- 
geprägt und liegt in der Nähe der beiden anderen. Um diese Zeit 
beginnt die Bildung der Früchte, für welche augenscheinlich eine 
beträchtliche Menge der Blattvorräte verbraucht wird. Die Kurve 
der Sorte ‚„Spätrot‘‘ unterscheidet sich etwas mehr vor denen der 
beiden anderen, was auf den größeren Stärkegehalt ihrer Blätter 


zurückzuführen ist. 
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Der Gehalt an Kohlenhydraten, wie auch der an organischen Säuren 
hängt weitgehend von äuBeren Einflüssen ab und schwankt in weiten 
Grenzen. Die Ausschläge der Kurven fallen in den einzelnen Jahren nicht 
zusammen, so daß sich eine Durchschnittskurve nicht zeichnen läßt. 
Sogar der Vergleich kranker und gesunder Pflanzen der gleichen Sorte im 
gleichen Jahr gibt keinen Aufschluß über die Krankheit in der Pflanze. 
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Abb. 20. Kohlenhydrate in gesunden (ausgezogen) und in kranken (gestrichelt) Pflanzen. 
Rt Rotgipfler, Sp Spätrot. 


Im Jahre 1943 (Abb. 20) waren die kranken Blätter von ‚„‚Rotgipfler“ 
um ein mehrfaches ärmer an Kohlenhydraten als die gesunden, so daß 
scheinbar die Synthese derselben in den chlorotischen Blättern wegen 
Chlorophylimangels stark beeinträchtigt war. Jedoch ergab die Analyse 
von „Spätrot‘‘ in den gelben Blättern während des größten Teiles der 
Saison, besonders der zweiten Hälfte, einen höheren Gehalt an Kohlen- 
hydraten als in den gesunden. 1944 wurden nur kranke Blätter 
von „Spätrot‘‘ untersucht, sie waren etwas ärmer daran als die ge- 
sunden und enthielten erst gegen Ende des Sommers größere Mengen. 


B. Zucker. 

Die Zuckerkurven der grünen Blätter stehen denen für die Gesamt- 
kohlenhydräte sehr nah, sie zeigen dieselben Schwankungen und die 
gleichen Maxima und Minima. Für jedes Jahr verlaufen die Kurven 

















Der biochemische Typus der Pflanzen. 743 


der verschiedenen Sorten noch näher aneinander als bei den Gesamt- 
kohlenhydraten. In den einzelnen Jahren unterscheiden sie sich ebenso 
wesentlich voneinander. So kamen am 8.6.,auf 1 g Trockengewicht 
bei verschiedenen Sorten folgende Zuckermengen: 1943: 33 und 38 mg, 
1943: 66, 70, 79 und 83 mg, 1944: 10, 12 und 18 mg. Im gleichen 
Jahre stimmen die Zahlen ganz gut überein, nicht aber in verschiedenen 
Jahren. So am 10. 7. 42: 63 und 65 mg; 1943: 48, 48, 50 und 56 mg; 
1944: 23, 24 und 25 mg usw. Die Kurven für 1944 zeigen einen ständigen 
Anstieg; vom Frühling bis zum Herbst wuchs die Zuckermenge von 
13 auf 49 mg, dagegen schwankt sie in den beiden vorhergehenden 
Jahren unregelmäßig bald nach oben oder unten. Es gibt also auch 
für den Zucker keine charakteristische Durchschnittskurve. 

Die Calciose verringert die Zuckerbildung, besonders während der 
ersten Hälfte des Sommers, bei ausgesprochenem Krankheitsbild. 
Umgekehrt können später die kranken Blätter wesentlich mehr Zucker 
als die gesunden enthalten, obgleich-sie chlorophyllärmer sind. Bei- 
spiele dafür wurden schon 1942 veröffentlicht, sind auch in den Jahren 
1943 und 1944 erhalten worden (Tabelle 7). 


Tabelle 7. Zuckergehalt in Milligramm auf 1g Trockengewicht. 

















Datum 
17.5. | 7.6. | 28.6. | 30.7. | 26.8. | 22.9. | 12. 10. 
| | | | 
Rotgipfler 43, grüne . . . . | 49 | 66 | 61 | 52 | 28 | 60 | 93 
m gelbe . . . . | 28 | 41 | 43 | 36 | 55 | 82 | 75 
Spätrot 43, grüne. . . . . 48 | 70 | 57 | 46 | 42 66 | 87 
# gelbe... . . 61 | 54 | 60 | 59 | 77 | 92 | 109 
Spätrot 44, grime. . . . . — 10 22 | 40 | 40 42 | 48 
: a RES oi Ole mis “Ge nid ET 
C. Stärke. 


Bei den normalen Pflanzen schwankt der Stärkegehalt im Laufe 
der Saison nur wenig zwischen 12 und 35 mg je 1 g Trockensubstanz. 
Nur in Ausnahmefällen sinkt er bis auf 5 mg oder steigt bis zu 50 mg. 
Verhältnismäßig selten zeigen die Kurven größere Ausschläge oder 
einen steilen Verlauf. Während der gleichen Vegetationsperiode liegen 
die Kurven verhältnismäßig nah beieinander und zeigen gleiche 
Schwankungen wie beim Zucker. 

Während Calciose im allgemeinen die Zuckermenge in den Blättern 
herabsetzt, kann man das von der Stärke nicht sagen, im -Gegenteil, 
die chlorotischen Blätter sind gewöhnlich reicher an ihr, besonders in 
der ersten Hälfte des Sommers, wenn das Krankheitsbild am aus- 
gesprochensten ist (Abb. 21). Nur bei der ersten Bestimmung ent- 
hielten die grünen Blätter etwas mehr Stärke als die chlorotischen, 
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später fast stets weniger. Im Jahre 1942 sind bereits ähnliche Resul- 
tate erhalten und verôffentlicht worden. 


Somit finden wir keme Wirkung der Krankheit auf den Stärke- 
gehalt der Blatter, so viel ärmer an Chlorophyll letztere dadurch auch 
werden. Um wieviel die Stärkebildung in den chlorotischen Blättern 
gegen die grünen verändert wird, bleibt unbekannt, da die Stärke- 
und Zuckermengen im Blatt nicht nur von der Assimilationsfähigkeit, 
sondern auch vom Verbrauch zur Ernährung anderer Organe abhängen. 
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Abb. 21. Stärkegehalt im Jahre 1943 in gesunden (ausgezogen) und kranken 
(gestrichelt) Pflanzen. Rr Rheinriesling, Rt Rotgipfler, Sp Spätrot. 


Zusammenfassung und allgemeine Schlußfolgerungen. 


Die chemische Zusammensetzung einer Pflanze wird durch die ihr 
innewohnenden Eigenschaften, die unter dem Einfluß äußerer Fak- 
toren stehen, bestimmt. Durch diese Einwirkung sind qualitative wie 
quantitative Veränderungen möglich, die bei den gesunden Pflanzen 
in einem bestimmten Rahmen liegen. Werden diese Grenzen ver- 
lassen, so zieht das eine Störung der Funktionen und eine Erkrankung 
der Pflanze nach sich. Veränderungen in der stofflichen Zusammen- 
setzung können unter dem Einfluß äußerer Faktoren, ohne den nor- 
malen Stoffwechsel zu stören, in engerem oder weiterem Rahmen vor 
sich gehen. Nach diesem ee PT kann man die Inhaltsstoffe 
in drei Gruppen einteilen. 


Zur ersten Gruppe gehören der Gesamtstickstoff, der lösliche Stick- 
stoff, die Aminosäuren, die löslichen Eiweißstoffe, die Basen und die 
Salze von K, Mg und Ca. Ihre Mengen schwanken in engen Grenzen 
und ihre Kurven haben während der Vegetationsperiode eine bestimmte 
Form. Mehrjährige Beobachtungen geben die Möglichkeit, eine mitt- 
lere, maximale und minimale Kurve zu zeichnen; die beiden letzteren 
begrenzen die möglichen Schwankungen. 
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Wenn die Pflanze an Kalkchlorose (Calciose) erkrankt, so verlassen 
die Kurven die normalen Grenzen, und zwar um so mehr, je stärker 
sich im Gewebe die krankhaften Veränderungen bemerkbar machen. 
Außerdem ändern sie ihren Verlauf und zeigen abweichende Schwan- 
kungen. Eine chemische Analyse dieser Stoffe gestattet eine Diagnose 
aufzustellen und den Charakter und den Grad der Erkrankung: zu 
bestimmen. 

Die Kurve des Gesamt-N fällt bei den normalen Pflanzen gleich- 
mäßig vom Beginn bis zum Ende der Vegetationsperiode, und zwar 
zuerst steiler, dann immer langsamer. Bei den an der Kalkchlorose 
erkrankten Pflanzen liegt dieser Kurventeil in den ersten Entwick- 
lungsstadien oder sogar während des größten Teiles der Vegetations- 
periode über der normalen. Später nähert sie sich der letzteren und 
sinkt sogar unter sie herab. Die kranken Pflanzen sind zuerst reicher 
an Gesamtstickstoff, er wird aber stärker verbraucht, so daß allmählich 
eine Verarmung eintritt. 

Die Kurven der Aminosäuren und des löslichen Stickstoffes liegen 
bei den gesunden Pflanzen zu Beginn der Vegetationsperiode sehr hoch; 
mit vorschreitender Entwicklung der Blätter fallen sie zunächst steil 
ab, dann wird der Abfall geringer, und in der zweiten Hälfte des Som- 
mers verläuft die Kurve fast parallel zur Abszisse. Die Kurven der 
löslichen Eiweißstoffe und Basen unterscheiden sich von der oben 
beschriebenen dadurch, daß sie nicht so tief absinken und bald eine 
flache Form annehmen. Die Menge dieser Verbindungen ist einer 
gesetzmäßigen Veränderung während der ganzen Vegetationsperiode 
unterworfen. Besonders reich an ihnen sind die jungen Gewebe, nach 
dem Abschluß des Wachstums nimmt ihre Menge ab und verbleibt 
auf geringer Höhe. 

Bei der Erkrankung an Kalkchlorose steigen die Kurven aller oben 
genannten Stoffe weit über die Grenzen des Maximums der normalen 
an. Bei diesen Kurven kann auch ein Absinken am Anfang beob- 
achtet werden, sie können außerdem steil nach oben und unten 
schwanken, was bei den gesunden Pflanzen nicht vorkommt. Im 
allgemeinen liegen die Kurven der genannten Pflanzen höher und ihnen 
fehlt eine regelmäßige Form. Nicht nur eine vollständige Analyse der 
genannten N-Verbindungen für die ganze Vegetationsperiode, sondern 
sogar schon eine einzelne Untersuchung während des ausgesprochenen 
Krankheitszustandes kann eine Diagnose der Krankheit ermöglichen, 
wenn die typische physiologische Kurve der normalen Pflanzen und die 
Amplituden ihrer Schwankungen bekannt sind. 

Der K-Gehalt nimmt in den grünen Blättern mit ihrer Entwicklung 
ständig ab, so daß seine Kurve vom Frühling bis zum Herbst fällt. 
Die an Kalkchlorose erkrankten Blätter sind immer reich an K, ihre 
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Kurve liegt höher, ihr fehlt die regelmäßige Form, sie kann bald 
horizontal verlaufen, bald nach oben oder unten ausweichen. 

Die Mg-Kurve fällt anfangs ein wenig, steigt dann allmählich, um 
im September wieder etwas abzusinken. Ihr ähnlich ist die Ca-Kurve, 
nur ist ihr anfängliches Absinken nicht immer deutlich. Außerdem 
steigt sie viel steiler zum August zu und verläuft im allgemeinen höher. 
Im Herbst sinkt sie ebenfalls ab. Bei den kranken Pflanzen nimmt 
die Mg- und besonders die Ca-Kurve eine unregelmäßige Form an, sie 
kann unerwartete Anstiege und Senkungen zeigen, kann die durch 
die Maximal- oder Minimalkurven bestimmten Grenzen nach oben 
oder unten zu verlassen oder in ihnen verbleiben. Eine einzige quanti- 
tative K-Bestimmung kann, besonders zu Beginn der Vegetations- 
periode, eine Stütze für die Diagnose der Krankheit abgeben. Die 
Bestimmung der Mg- und Ca-Mengen muß während der ganzen Saison 
. oder wenigstens während ihres größeren Teiles vorgenommen werden; 

nur dann kann man über den Krankheitszustand ein Urteil fällen. 

Der Salzhaushalt der normalen Pflanzen ist überhaupt stark 
gestört. Die Kurve aller gelösten Kationen verändert sich allmählich 
ohne Sprünge. Zunächst ist der Zellsaft reich an K und arm an Mg 
und Ca, dann nimmt die K-Menge ab, wodurch die gesamte Salzkurve 
etwas sinkt. Gleichzeitig beginnt die Menge der zweiwertigen Metalle 
zuzunehmen, vor allem die des Ca, dann steigt die Kurve wieder. 
Zum Herbst zu nimmt die Menge aller Kationen ab, so daß die Kurve 
ein wenig fällt. Im allgemeinen sind diese Veränderungen nicht groß, 
die Gesamtkonzentration aller Salze im Zellsaft unterliegt während 
der ganzen Vegetationsperiode nur geringen Veränderungen. Die 
Kurve der kranken Pflanze verläuft dagegen wesentlich höher, da der 
Zellsaft größere Salzmengen enthält, sie zeigt eine unregelmäßige 
Form mit Anstiegen und Senkungen. 

Bei der Erkrankung wird das Gleichgewicht zwischen den ein- und 
zweiwertigen Kationen ebenfalls gestört. Bei der grünen Pflanze 
ändert sich dieses Verhältnis gleichmäßig im Laufe der Saison; zuerst 
überwiegt das einwertige Kalium, dann tritt es seine Stelle an das zwei- 
wertige Mg und Ca ab. Dadurch nimmt das Verhältnis K : (Mg + Ca) 
ständig ab und wird erst in der zweiten Hälfte des Sommers mehr 
oder weniger stabil. In den chlorotischen Pflanzen ist wegen des 
‚großen K-Gehalts dieses Verhältnis wesentlich größer als in den 
grünen. Darum liegt diese Kurve höher und kann statt eines gleich- 
mäßigen Abfallens einen Anstieg zeigen. Ihre Form ist ebenfalls 
unregelmäßig. 

Auch der Wassergehalt ändert sich während der ganzen Vegeta- 
tionsperiode gesetzmäßig. Er kann durch eine regelmäßige Kurve, 
die von einer das Maximum und das Minimum anzeigenden begrenzt 
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wird, dargestellt werden. Die jungen Organe sind reicher an Wasser 
(im Durchschnitt 3,5 g auf 1 g Trockengewicht), im Laufe des Sommers 
nimmt mit dem Alter die Wassermenge ab und sinkt fast auf 2g. Die 
an Calciose erkrankten Pflanzen enthalten mehr Wasser, was im 
wesentlichen damit im Zusammenhang steht, daß ihr Zellsaft reicher 
an gelösten Salzen ist. 

Zur zweiten Gruppe gehören die Amide, welche beim Weinstock 
in den normalen Blättern fehlen und nur in den erkrankten fest- 
gestellt worden sind. Analysen auf Amide sind nur in einem Jahre 
gemacht worden, daher bedarf die Frage ihres ausschließlichen Auf- 
tretens bei der Calciose noch einer weiteren Klärung. Die Feststellung 
von besonderen Stoffen, die nur im Falle einer Erkrankung gebildet 
werden, ist für die biochemische Diagnose von wesentlicher Bedeutung. 
Analoge Erscheinungen sehen wir beim menschlichen Organismus, 
wenn bei gewissen Krankheiten Stoffe auftreten, die beim normalen 
Stoffwechsel fehlen, wie Azeton oder Zucker im Blut, Eiweiß im 
Harn usw. 

Die dritte Gruppe bilden Stoffe, deren Menge im Laufe der Vegeta- 
tionsperiode starken Schwankungen unterworfen ist, die weder vom 
Alter noch von dem Entwicklungsstadium der Pflanze abhängen, son- 
dern im wesentlichen durch äußere Faktoren bedingt sind. Hierher 
gehören die organischen Säuren und die Kohlenhydrate. Die Kurven 
für diese Stoffe haben bei ein und derselben Sorte in verschiedenen 
Jahren einen völlig abweichenden Verlauf. In einem Jahre liegen 
sie auch bei verschiedenen Sorten einander sehr nahe. Der Gehalt 
an Äpfelsäure, Zucker und Stärke hängt nicht nur von äußeren Ein- 
flüssen ab, sondern wird ebenfalls von der Pflanze selbst reguliert 
und ‚steht im Zusammenhang mit ihren physiologischen Eigenschaften. 
Der Rahmen der Schwankungen ist hier ein sehr weiter, und die 
Kurven .können innerhalb derselben beliebige Formen annehmen. 
Die Menge der Äpfelsäure schwankt bei der normalen Pflanze zwischen 
8 und 45 mg, die der Zucker zwischen 20 und 90 mg und die der Stärke 
zwischen 10 und 50 mg auf je 1 g Trockengewicht. Die Schwankungs- 
amplituden sind sehr groß, aber sie sind doch bei jeder Art bei normaler 
Entwicklung begrenzt. Das völlige Fehlen von organischen Säuren 
oder Kohlenhydraten wie abnormal ‘große Ansammlungen dieser 
Stoffe stellen ebenfalls eine krankhafte Erscheinung dar. 

Bei der Erkrankung an Calciose verlassen die Kurven die durch 
das Maximum und Minimum abgesteckten Grenzen, oder sie bleiben 
innerhalb derselben. Im ersten Fall ist die Durchführung einer bio- 
chemischen Diagnose einfach, im zweiten Fall ist dagegen ein Vergleich 
zwischen gesunden und kranken Pflanzen während der ganzen Vegeta- 
tionsperiode notwendig. Wie die Analysen zeigen, vergrößert sich die 
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Menge der organischen Säuren im Falle einer Erkrankung, das gilt 
auch fiir die Apfelsiure. Wenn die Krankheit in sehr starker Form 
auftritt, so wird die Bildung der Apfelsiure gehemmt. Die Menge 
der im Zellsaft gelésten Weinsäure hängt von dem Zustrom an Ca ab. 
Je mehr dieses aufgenommen wird, um so geringer wird die Säure- 
menge im Zellsaft. Zwischen den gesunden und den kranken Pflanzen 
ist im Gehalt an Gesamtweinsäure kein deutlicher Unterschied vor- 
handen. Die Zuckermenge ist in der ersten Hälfte des Sommers, 
wenn das Krankheitsbild ein sehr- ausgesprochenes ist, in den chloro- 
tischen Blättern meist geringer, in der zweiten Hälfte dagegen größer 
als in den grünen. Von der Stärke läßt sich das nicht behaupten; 
trotz des starken Chlorophyllmangels ist bei der Kalkchlorose in den 
gelben Blättern in der Regel nicht weniger Stärke vorhanden als in 
den grünen, sondern meist ebensoviel oder sogar mehr. 

Kalkchlorose ist eine typische Stoffwechselkrankheit. Die Erkran- 
kung äußert sich besonders in der Vergrößerung des Salzgehalts, der 
Störung des Gleichgewichts zwischen den einwertigen und zwei- 
wertigen Kationen und der Ansammlung größerer Mengen von Zer- 
fallsprodukten der Eiweißstoffe. Diese Stoffe wirken wieder auf den 
Verlauf der physiologischen Prozesse, indem sie das Protoplasma 
vergiften. Eine Folgeerscheinung ist die Hemmung der Chlorophyll- 
bildung und im Zusammenhang damit ein Gelb- oder sogar Weiß- 
werden der Blätter. Die eigenartige Struktur der chlorotischen Blätter 
kann durch die Verteilung der giftigen Stoffe in den Blättern erklärt 
werden. Wie bekannt, vergilbt zuerst das Parenchym zwischen den 
Blattadern an der Spitze oder am Rande der Blätter, während die 
Blattadern mit den Gefäßbündeln ihre grüne Farbe behalten. Der 
aufsteigende Strom bewegt sich von der Basis des Blattes zu seiner 
Spitze und zum Rande hin, er bringt die giftigen Stoffe mit sich. 
Das Wasser verdunstet und die in ihm gelösten Stoffe verbleiben in 
den Zellen und wirken störend auf ihre normalen physiologischen 
Funktionen, so daß die Chlorophyllbildung unterbunden wird. Die 
Gefäßbündel der Blattnerven enthalten eine stark verdünnte Lösung, 
sie umspült die angrenzenden Zellen, in denen es nicht zu einer größeren 
Speicherung von Salzen und Zerfallsprodukten kommt. In diesen 
Zellen findet daher keine Vergiftung statt, die Chlorophyllbildung 
wird nicht gestört und die Nerven behalten ihre grüne Farbe. 

Diese Ausführungen ergeben, daß bei einer Erkrankung des pflanz- 
lichen Organismus wie bei der des tierischen eine biochemische Diagnose 
möglich ist. Besonders wichtig ist die Analyse des Zellsaftes, dessen 
Funktionen vielleicht in mancher Beziehung dem Blut und anderen 
tierischen Flüssigkeiten nahekommen. Die in ihm enthaltenen Nähr- 
stoffe und die Stoffwechselprodukte umspülen das lebende Proto- 
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plasma und wirken auf dieses ein. Ein Extrakt aus trockenen Pflanzen 
stimmt, wie es meine Untersuchungen gezeigt haben, in seiner quanti- 
tativen Zusammensetzung nicht mit dem PreBsaft aus Geweben 
überein. 

Das Studium und die Bestimmung des normalen physiologischen 
und biochemischen Typus der Pflanzen ist nicht nur an sich, sondern 
auch für die Beantwortung von Fragen der gesamten Physiologie, 
Ökologie und des Pflanzenbaues wichtig. 
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